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ВВЕДЕНИЕ
Деградационные процессы в природных и искусственных эко­
системах, наблюдаемые в различных регионах мира со второй по­
ловины XX в., во многом обусловлены загрязнением окружающей 
среды веществами антропогенного происхождения. Известно, что 
почвы и растительный покров являются существенным стоком для 
различных микропримесей атмосферы, в том числе и антропогенно­
го происхождения (Илькун, Мотрук, 1975; Гудериан, 1979; Смит, 
1985). Особая роль принадлежит лесным экосистемам как наиболее 
емким, активно задерживающим загрязняющие вещества и препят­
ствующим их дальнейшему перемещению и распространению (Иль­
кун, 1975; Смит, 1985; Рожков, Михайлова, 1989). Однако леса, 
выполняя функции фильтра для техногенных эмиссий, сами стра­
дают от загрязняющих веществ, особенно кислых токсикантов, вы­
зывающих поражение растительности на значительных площадях.
Воздействие загрязняющих веществ на природные экосистемы 
опасно как с точки зрения возникновения нарушений на разных 
уровнях организации живых существ, но также вследствие их спо­
собности вызывать мутации (Ауэрбах, 1978; Гилева и др., 1993; 
Дубинин, 1994; и др.). В условиях экологического стресса возника­
ют разнообразные нарушения в генеративной сфере, которые ве­
дут к возрастанию уровня генетического груза и в конечном итоге 
потере способности к воспроизводству ценных в экономическом и 
экологическом отношении видов и форм растений.
В ситуации нарастания экологической напряженности в локаль­
ных, региональных и глобальных масштабах первостепенными яв­
ляются задачи оптимизации нарушенных земель и сохранения ге­
нофонда лесообразующих видов. Необходимое условие их решения 
для хвойных растений — видов с длительным периодом онтогене­
за — исследование репродуктивных процессов. Изучение генера­
тивной сферы древесных растений позволяет оценить риск генети­
ческой опасности и принять своевременные меры к сохранению при­
родных ресурсов.
Важнейшей проблемой современной биологии является изучение 
популяционной структуры древесных видов (Алтухов, 1989; Путе- 
нихин, 1993; Петрова, Санников, 1996). Экологически обусловлен­
ные изменения структуры популяций наблюдали уже в первом по­
колении растений, произрастающих в условиях техногенного заг­
рязнения среды (Мацкевич, 1987; Mejnartowicz, 1989). Как же отра­
жаются изменения генетической структуры на популяционных пока­
затели состояния генеративной сферы хвойных? Ответить на этот 
вопрос на основании имеющихся в соответствующей литературе 
данных невозможно, так как при проведении цитологических ис­
следований по-прежнему доминирует методический подход «усред­
ненной пробы», исключающий возможность популяционной оцен­
ки результатов исследования.
В целом актуальность проблемы изучения процессов репродук­
ции хвойных видов определяется необходимостью: оценки риска ге­
нетической опасности и возможности воспроизводства вида на тех- 
ногенно загрязненных территориях; выявления и обоснования при­
знаков, пригодных для использования в качестве тест-системы для 
биомониторинга состояния генеративной сферы при техногенном 
загрязнении среды, для биоиндикации загрязнения окружающей 
среды веществами с мутагенными и эмбриотоксическими свойства­
ми; разработки эколого-генетических принципов лесной селекции 
для лесовосстановления в условиях длительного загрязнения среды 
техногенными аэрополлютантами.
Целью работы было изучение мужской генеративной сферы со­
сны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) в насаждениях, произраста­
ющих в условиях хронического многолетнего загрязнения среды 
аэрополлютантами. В монографии обобщены данные исследова­
ний, проведенных в 1990-1998 гг. в насаждениях сосны, произрас­
тающих в окрестностях г. Полевского в градиенте загрязнения сре­
ды фторсодержащими аэрополлютантами. Исследования были про­
ведены в Проблемной научно-исследовательской лаборатории 
Уральской государственной лесотехнической академии.
ГЛАВА 1 
ГЕНЕРАТИВНАЯ СФЕРА СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ 
В НОРМЕ И В УСЛОВИЯХ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО 
СТРЕССА (ИЗУЧЕННОСТЬ ВОПРОСА)
1.1. Техногенное загрязнение среды на Среднем 
Урале и современное состояние лесных ресурсов
Проблема загрязнения природной среды аэрополлютантами в 
Уральском регионе стоит особенно остро, что обусловлено высокой 
концентрацией производств черной, цветной металлургии, хими­
ческой промышленности на ограниченных территориях в сложных 
природно-географических условиях, трансграничным переносом 
загрязняющих веществ на большие расстояния, синергическими и 
аддитивными эффектами при совместном влиянии нескольких за­
грязняющих веществ. В настоящее время в Свердловской области 
насчитывается 2267 промышленных предприятий (Государствен­
ный доклад, 2000). Снижение валового выброса загрязняющих ве­
ществ в атмосферу более чем на 40 %, отмеченное в начале 90-х го­
дов в связи с сокращением объектов производства, реконструкцией 
отдельных производств и закрытием некоторых предприятий, сме­
нилось его возрастанием в 2000 г.: по сравнению с 1999 г. — на 14,2 %, 
а по сравнению с 1996 г. — на 4,6 % (Государственный доклад, 2000). 
При этом степень улавливания загрязняющих веществ в выбросах 
предприятий доставила по области от 52,7 до 92,5 % их объема.
Глобальное повышение концентрации вредных веществ во всех 
сферах привело к ухудшению санитарно-экологической обстанов­
ки в населенных пунктах и в окрестностях промышленных центров, 
к отравлению почв, нарушению структуры экосистем и образова­
нию техногенных пустынь. Интегральная оценка степени трансфор­
мации растительного покрова Свердловской области показала, что 
уровень деградации природно-территориальных комплексов рас­
тительности на большей части территории области превышает 50 %, 
в отдельных районах достигает 90 % (Государственный доклад, 
1996). Отмечено, что если процесс трансформации лесов будет про­
должаться с такой же скоростью (270 км2 в год), то коренных южно- 
и среднетаежных лесов на Урале не останется уже через 55-60 лет.
Между тем хвойные леса, так же как и лиственные, обладают 
способностью к задержанию и выведению из атмосферы аэрозоль­
ных и пылевых частиц (Грешта, 1970; Илькун, Мотрук, 1975; Гетко 
и др., 1978; Зибцев, 1989; Лебедев и др., 1997). Г. М. Илькун (1975) 
указывает на способность 1 га спелого древостоя за летний период 
поглотить до 200-250 кг серы, 100-200 кг хлора, 75-100 кг фтора, 
осадить 40-45 т пыли. Хвойные растения способны поглощать про­
мышленные токсиканты из атмосферы даже при -5 °С. Концентра­
ция тяжелых металлов в хвое и листьях деревьев, находящихся под 
длительным техногенным воздействием, в 3-7 раз превышает фоно­
вый уровень (Учватов и др., 1997). Таким образом, хвойные расте­
ния способны к значительному вкладу в оздоровление атмосферно­
го воздуха промышленных районов.
Повреждение и усыхание лесов зоны промышленных выбросов на 
больших площадях приводит к снижению их средообразующей и средо­
стабилизирующей функций. Особенно сильно сказывается 
влияние техногенных эмиссий на хвойные породы, которые, в силу 
ряда анатомо-морфологических, физиологических и биохимических 
особенностей, испытывают сильное угнетение и погибают (Красин- 
ский, 1937, 1950; Абрамашвили, 1957; Садилова, 1964; Кулагин, 
1974; Поповичев, 1980; Рожков, Михайлова, 1989; Михайлова, Бе­
режных, 1995; Любашевский и др., 1996; и др.).
Деградация древостоев в сосновом бору сменяется в дальнейшем 
деградацией других ярусов лесного ценоза и травянистого покрова 
(Пшибильски, 1988; Бабушкина и др., 1993; Трубина, Махнев, 1997). 
Эти изменения могут привести сначала к образованию кустарничко- 
вых формаций, а в дальнейшем — к промышленной пустоши. Таким 
образом, уменьшение в составе древостоев хвойных видов приводит к 
качественному изменению лесистости территорий.
По данным Полевского лесхоза, на территории Свердловской 
области преобладают леса лесопарковой зоны, которые составляют 
51,4 % общей лесной площади, тогда как эксплуатационные леса про­
мышленного потребления составляют лишь 17,2 %. Такое соотноше­
ние промышленных и парковых лесов диктует необходимость сохра­
нения санитарно-гигиенической и эстетической ценности лесных эко­
систем. Большие площади лесных территорий в настоящий момент 
заняты городскими и промышленными застройками, что не позволя­
ет расширять площади лесных насаждений. Восстанавливать лесные 
насаждения необходимо на городских и пригородных территориях
в окрестностях заводов, на которых лесные экосистемы видоизме­
нены, а часто практически разрушены вследствие влияния промыш­
ленных выбросов.
В таких условиях задачей первостепенной важности является 
проведение мероприятий, направленных на сохранение и повыше­
ние устойчивости лесных экосистем.
Оптимизация функций лесных экосистем в промышленных ре­
гионах требует проведения комплекса мероприятий по биомони­
торингу и биоиндикации техногенного повреждения лесов, изу­
чения генетического потенциала лесных древесных пород, обосно­
вания и разработки системы мероприятий их селекционного улуч­
шения для лесовосстановления на нарушенных землях на генети­
ко-селекционной основе. Необходимое условие решения этих за­
дач — изучение репродуктивных процессов лесообразующих по­
род.
1.2. Мутагенные эффекты факторов внешней среды
Воздействие загрязняющих веществ на природные экосистемы 
опасно как с точки зрения возникновения разнообразных неконт­
ролируемых биохимических и физиологических эффектов, так и 
вследствие их способности вызывать мутации. По данным, пред­
ставленным Н. П. Дубининым (1994), более 182 ООО веществ, антро­
погенно введенных в среду, имеют генотоксический эффект. Увели­
чение числа химических веществ в атмосфере за счет выбросов во 
внешнюю среду отходов промышленного производства, а также в 
результате аварий способствовало увеличению скорости образова­
ния мутаций и их реализации в генотипе и фенотипе (Илькун, 1975; 
Гудериан, 1979; Ма Ta-Hsiu et al., 1982; Patterson, 1983; Nilan et al., 
1984; Cox, 1984; Linzon, 1986; Ostroluska, Maikovska, 1986; Mohanty, 
1987; Chaurasia, Sinha, 1987; Chorvatovicova, 1987; Wolters, Martens, 
1987; Leonard, Gerber, 1988; Hasegama et al., 1988; Малашенко, Бес­
кова, 1988; Zhu et al., 1989; Gill et al., 1989; Abraham, Abraham, 1991; 
Курашова и др., 1992; Гилева и др., 1993; Дубинин, 1994; Manninen, 
1995; Привезенцеви др., 1995,1996; Kainulainenetal., 1995; Mashkina, 
1997; Micieta, Murin, 1997; Druskovic, 1997; Muller, 1997; Zujeva et al., 
1997; и др.).
В последние десятилетия были исследованы мутагенные свойства 
многих химических веществ, лекарственных препаратов, пестицидов и
гербицидов (Гилева и др., 1972; Ауэрбах, 1978; Дубинин, 1978, 1994; 
Кириллова и др., 1982; Логвиненко, Моргун, 1982; Пашинидр., 1983; 
Павленко, Алексеенок, 1986; Bale, Mathew, 1987; Dryanovska, 1987; 
Jain Ayay, Sarbhoy, 1987, 1988; Leonard, 1988; Яблоков, 1988, 1990; 
Каллак, Рейдла, 1989; Сидоров и др., 1989; Aaron et al., 1989; Fernander 
et al., 1989 и др.). Многие из отмеченных выше работ по мутагенезу 
были выполнены в контролируемых условиях лаборатории на одно­
клеточных организмах либо растениях и животных с коротким перио­
дом онтогенеза. Эти исследования внесли огромный вклад в создание 
теории мутагенеза, помогли «взглянуть на мутацию как биологический 
процесс, который является неотъемлемой частью живой клетки с ее фер­
ментами, ростом и метаболизмом» (Ауэрбах, 1978, с. 23).
Серьезной проблемой химического мутагенеза является отсутствие 
возможности экстраполировать данные лабораторных опытов по му­
тагенности ряда веществ на тест-объектах на реальные условия обита­
ния растений, животных и человека (Ауэрбах, 1978; Гилеваидр., 1993). 
Это обусловлено различной чувствительностью видов, организмов од­
ного вида, стадий онтогенеза, различных органов и тканей одного орга­
низма, а также возможностью (или необходимостью) метаболической 
активации, мутагенности продуктов метаболизма, влиянием факторов 
внешней среды на выход мутаций и т. д. (Ауэрбах, 1978; Дубинин, 1978, 
1994; Дубинина, 1978; Инге-Вечтомов, 1989; Резцова, Филов, 1989; 
Привезенцев и др., 1996). Кроме того, в природных условиях возможна 
трансформация загрязняющих веществ в атмосфере, сенсибилизация му­
тагенеза вследствие синергического действия многих загрязняющих ве­
ществ (Ренеклз, 1988; Любашевскийидр., 1989, 1991; Дубинин, 1994). 
Следовательно, мутагенные эффекты факторов внешней среды следует 
оценивать на природных объектах в естественных условиях их обита­
ния.
Данные литературы свидетельствуют о том, что мутагенное дей­
ствие факторов среды касается многих сторон жизнедеятельности 
организма на всех стадиях онтогенеза. Мутации в соматических 
клетках вызывают дефицит иммунной системы, нарушение обмена 
веществ, уменьшают длительность жизни. Генетический груз в форме 
доминантных мутаций как правило проявляется ранней гибелью или 
нарушениями развития организма и не передается в череде поколе­
ний (Инге-Вечтомов, 1989; Дубинин, 1994).
Однако более опасно для организма и для биосферы в целом воз­
никновение наследственных изменений, причина которых — мутации
в хромосомах генеративных клеток. Данные многих авторов свиде­
тельствуют о том, что репродуктивная система, особенно гаметофит- 
ная стадия, — это арена наиболее активного образования мутаций 
(Алтухов, 1989; Алтухов и др., 1983; Кальченко, Спирин, 1989; Лях, 
Сорока, 1996; Бахтиярова, 1997). Мутации в гаметах и зародышевых 
клетках родительских организмов, обусловленные факторами внеш­
ней среды, часто не элиминируют, а входят в состав генетического 
груза данного поколения и могут быть выявлены по частоте наруше­
ний развития или ранней гибели половых клеток и зигот (Алтухов, 
1984; Бахтиярова, 1997; Романовский, 1997; Mashkina, 1997; Micieta, 
Murin, 1997).
Таким образом, анализ ранних стадий онтогенеза может быть 
источником показателей частоты появления мутаций и в целом вли­
яния загрязнения биосферы на генофонд популяции.
Для древесных растений с длительным ювенильным периодом 
развития исследование ранних стадий онтогенеза является едва ли 
не единственным способом раннего выявления генетической пол­
ноценности и уровня генетического груза потомства.
1.3. Исследования генеративной сферы хвойных 
растений
Гаметогенез и эмбриогенез хвойных растений, в том числе и со­
сны обыкновенной, глубоко и разносторонне изучен в разнообраз­
ных экологических условиях произрастания.
Рассмотрим кратко основные результаты предшествующих ис­
следований и современное состояние репродуктивной биологии 
хвойных растений.
К настоящему времени эмбриологические и цитоэмбриологичес- 
кие параметры развития генеративных органов хвойных растений, 
и сосны обыкновенной в том числе, подробно изучены на светооп­
тическом и электронно-микроскопическом уровнях и обобщены в 
монографиях (Chamberlain, 1935; Некрасова, 1960, 1983; Козубов, 
1974; Singh, 1978; Тренин, 1986; Третьякова, 1990; Мошкович, 1991). 
Исследованы физиолого-биохимические процессы в репродуктивных 
побегах и органах хвойных растений (Размологов, 1963; Козубов, 1974; 
Артемов, 1981).
В развитии генеративной сферы голосеменных выделяют три основ­
ных этапа: 1) заложение генеративных органов — от образования фло-
ральных меристем до формирования генеративных почек; 2) диффе­
ренциация тканей генеративных органов — до образования гамет; 3) 
оплодотворение, образование зиготы и формирование зародыша (Ко­
зу бов, 1985). Период от начала заложения примордиев чешуй в апи­
кальной меристеме до созревания семян у сосны обыкновенной зани­
мает 4 года (Некрасова, 1960; Михалевская, 1963). Заложение зачат­
ков микро- и макростробилов происходит в пазухах кроющих чешуй 
в июне-июле года, предшествующего опылению (Некрасова, 1960; 
Михалевская, 1963; Третьякова, 1990). Спустя 2-3 недели начинается 
дифференциация микроспорофиллов, в течение августа-сентября — 
дифференциация микроспорангиев (Третьякова, 1990). Микроспоро­
филлы занимают место у основания побега, дифференцируются от 
основания мужской шишки к апексу, выше по побегу замещаются 
брахибластами (Третьякова, 1990; Романовский, 1997). В конце веге­
тационного периода микроспорофиллы состоят из следующих видов 
клеток: эпидермальные (1 слой), субэпидермальные (1-2 слоя), выс­
тилающие — тапетум (1 слой), микроспороциты (многочисленные) 
(Козубов, 1974). Весной, в год цветения, в археспории микроспоран­
гиев сосны продолжаются митозы. В конце апреля — начале мая ми­
тозы прекращаются, спорогенные клетки обособляются, что совпа­
дает по времени с началом в них профазы мейоза (Козубов, 1974). 
Сроки начала мейоза, продолжительность отдельных его фаз варьи­
руют в зависимости от экологических условий внешней среды (Козу­
бов, 1974; Третьякова, 1990; и др.). Микроспоры в тетрадах сосны 
образуются симультантно, изобилатерально (Козубов, 1974). Спустя 
5-7 дней после освобождения из тетрад в микроспорах сосны начи­
наются проталлиальные деления. До начала пыления в микроспорах 
проходит три последовательных деления, в результате образуются две 
проталлиальные клетки, которые, как правило, сразу дегенерируют, а 
также генеративная и сифоногенная клетки (Цингер, Размологов, 1972; 
Singh, 1978). На различных клонах сосны было показано, что развитие 
мужской генеративной сферы на начальном этапе гаметогенеза про­
ходит без значительных отклонений, обеспечивая стабильно высокое 
качество пыльцы большинства клонов (Хазова, 1987).
Пыльцевое зерно сосны перед пылением имеет два воздушных 
мешка, сложную многослойную спородерму, цитоплазма сифоно­
генной клетки насыщена органеллами и запасными питательными 
веществами (Козубов, 1974).
Таким образом, генеративные органы голосеменных видов рас­
тений отличаются от покрытосеменных сложностью строения, боль­
шой длительностью и многостадийностью формирования и разви­
тия репродуктивных структур. Эти особенности генеративной сфе­
ры, а также некоторые анатомические и физиолого-биохимические 
свойства хвойных делают их уязвимыми к воздействию неблагоп­
риятных экологических факторов.
Генеративные процессы у хвойных растений изучали в экстре­
мальных условиях произрастания: в маргинальных популяциях 
(Яковлев, 1978,1979), в условиях Севера (Мамаев, 1965; Sarvas, 1967; 
Козубов, 1974), в условиях Восточной и Западной Сибири (Сунцов, 
1982; Некрасова, 1983; Третьякова, 1990), при пониженных темпера­
турах — в экспериментальных работах (Артемов, 1981; Сунцов, 1982), 
в условиях сухой степи (Мамаев, 1965), при переувлажнении (Рожде­
ственский, 1975; Седельникова, Муратова, 1993; Петрова, Санников, 
1996), в высокогорье (Бажина, 1997; Третьякова, 1997). Авторы отме­
чают разнообразные нарушения репродуктивной деятельности вплоть 
до полного ее прекращения. В зависимости от экологических особен­
ностей района местообитаний находятся различные параметры гене­
ративной сферы сосны: время начала, темпы и продолжительность 
периода заложения, детерминации и дифференциации как мужских, 
так и женских генеративных органов, начало и продолжительность 
пыления, прорастания пыльцевой трубки, оплодотворения, а также 
обилие микростробил и урожайность и др. (Некрасова, 1960; Миха- 
левская, 1963; Козубов и др., 1967; Мамаев, 1965,1972; Артемов, 1972а, 
19726, 1981; Хромова, 1972; Николаева, 1974; Рождественский, 1974, 
1975,1987; Козубов, 1974; Яковлев, 1978,1979; Третьякова, 1990,1997).
Многочисленными работами последнего времени была показана 
высокая чувствительность репродуктивной системы хвойных пород 
к техногенным факторам внешней среды — загрязнению атмосферы 
аэрополлютантами и радиацией (Рождественский, 1969; Шкарлет, 
1974; Тихомиров и др., 1978; Алтухов и др., 1983; Федотов и др., 1983; 
Негруцкая, 1983; Шевченко, 1983; Mejnartowicz, Levandowsky, 1985; 
Спэрроу и др., 1986; Скоблин, Клименчук, 1987; Виталиев, Охмат, 
1989; Кальченко, Спирин, 1989; Третьякова, 1990, 1997; Ставрова, 
1990; Артемов и др., 1990; Козубов и др., 1990; Хромова и др., 1990; 
Погосян и др., 1991; Романовский, Рябоконь, 1991; Бессонова, 1992; 
Федорков, 1992, 1994; Горовая и др., 1995; Бажина, 1997; Аникеев, 
1996; Бахтиярова, 1997; Третьякова, 1997; Mashkina, 1997; Micieta, 
Murin, 1997; Осколков, 1998). Авторы отмечали возрастание часто­
ты генных мутаций, хромосомных аномалий в мейозе и микрогаме- 
тогенезе, а также в митозе в меристеме корешков проростков семян, 
задержку роста и угнетение пролиферативной активности клеток, 
увеличение частоты стерильной пыльцы.
Интерес к исследованию генеративной сферы хвойных растений, 
произрастающих в различных экологических условиях, легко по­
нять, если учесть, что для многих видов хвойных, и для сосны обык­
новенной в частности, в природных условиях неизвестна альтер­
натива половому процессу при репродуктивной деятельности.
Эмбриологами отмечена строгая зависимость развития женских 
репродуктивных структур сосны обыкновенной от опыления: раз­
витие женского гаметофита стимулируется только пыльцой, про­
растающей на нуцеллусе семяпочки (Козубов, 1973; Некрасова, 
1983; Романовский, 1997; Хромова, 1985, 1986; Романовский, Ря- 
боконь, 1991; Singh, 1978; Мошкович, 1991). При отсутствии опы­
ления и оплодотворения семяпочки сосны обыкновенной дегене­
рируют. Следовательно, успешность размножения хвойных рас­
тений определяется структурной и функциональной полноценно­
стью мужских и женских генеративных структур. Одной из важ­
нейших причин отсутствия опыления и оплодотворения семяпо­
чек сосны и низкого качества ее семян является, по данным лите­
ратуры, ухудшение качества пыльцы. Биологическое значение 
пыльцы при половом процессе, прогрессивная и оперативная роль 
пыльцы в размножении (Геодакян, 1978, 1979; Сидорский, 1979), 
а также высокая чувствительность к влиянию факторов внешней 
среды делают понятным интерес к функционированию мужской ге­
неративной сферы растений, особенно в неблагоприятных усло­
виях произрастания.
Анализ литературы показал, что нарушения в функционирова­
нии мужской генеративной сферы выявляют по обилию пыльцы в 
популяциях, частоте цитогенетических нарушений мейоза, часто­
те структурных и функциональных аномалий пыльцы, вследствие 
которых она оказывается не способной к опылению либо к опло­
дотворению макроспоры. При исследовании мужской генеративной 
системы большое внимание уделяли процессу мейоза. Были выявле­
ны цитогенетические, физиологические и фенологические особенно­
сти мейоза в различных условиях внешней среды (Chira, 1967; Ко­
зубов, 1974; Николаева, 1974; Рождественский, 1974; Лаура, 1978; 
Яковлев, 1978, 1979; Артемов, 1981; Бигалиев, Охмат, 1989; Бондарь,
Частоколенко, 1990; Бессонова, 1992; Романовский, 1997). Автора­
ми было отмечено, что период мейоза является доступной и инфор­
мативной системой, отражающей состояние процессов репродукции 
в различных условиях внешней среды. Результаты других исследо­
ваний свидетельствуют о том, что уровень нарушений в генератив­
ной сфере, определяемый лишь по частоте аберраций в мейозе, су­
щественно занижен (Хромова, 1972; Артемов, 19726; Козубов, 1974; 
Гусейнова, Ахундова, 1982; Савченко, Резникова, 1982). Объектив­
ная оценка состояния мужской генеративной системы требует изу­
чения последующих этапов развития мужского гаметофита — эта­
пов формирования и развития пыльцевого зерна, его прорастания, 
формирования пыльцевой трубки.
Несмотря на широкое использование в цитоэмбриологических и эко­
логических исследованиях понятий стерильности, фертильности и жиз­
неспособности пыльцы, однозначного толкования этим терминам до сих 
пор не существует. Так, ряд авторов считают фертильностью пыльцы 
ее способность осуществлять оплодотворение (Паушева, 1974; Ругу- 
зов и др., 1986; Челак, 1989). В качестве критерия фертильности пыль­
цы винограда в естественных условиях Ш. П. Топалэ (1983) использу­
ет показатель завязываемости ягод и количество семян, а по морфоло­
гическим признакам пыльцы определял ее жизнеспособность. А. И. Лит- 
вак (1978) под фертильностью пыльцы плодовых и винограда понимает 
количество пыльцевых трубок, в которых спермиогенез завершился или 
близок к завершению, к общему количеству просмотренных пыльце­
вых трубок. Фертильность пыльцы определяют также по показателю 
морфоцитологической выполненности пыльцы и ее структурных эле­
ментов: фертильными считают пыльцевые зерна характерной для вида 
формы с равномерной и средней интенсивности окраской цитоплазмы, 
с четкой антеридиальной клеткой и вегетативным ядром (Паушева, 
1970; Абатурова и др., 1988). Стерильными, соответственно, считают 
пыльцевые зерна с неокрашенным содержимым, с сильно деформиро­
ванной оболочкой, в 2-3 раза крупнее или мельче фертильных, с не­
сколькими ядрами (Абатурова и др., 1988; Челак, 1989). Таким обра­
зом, до сих пор не существует обобщенной системы знаний, опираясь на 
которую, можно было бы с высокой достоверностью выявить наруше­
ния структуры и функций мужского гаметофита хвойных растений и 
сравнить результаты разных авторов о состоянии мужской генератив­
ной системы растений различных видов. Требуется уточнение критери­
ев стерильности и на их основе более четкого определения понятий.
Представление о жизнеспособности пыльцы как о способности ее к 
прорастанию на микропиле семяпочки и на питательных средах сфор­
мировалось на основании работ Дж. Амичи (1824) и Г. Мольема (1834), 
которые исследовали прорастание пыльцы и образование пыльцевых 
трубок в естественных условиях и при проращивании на дистиллиро­
ванной воде.
В настоящее время о жизнеспособности пыльцы видов хвойных 
пород, в том числе и сосны, судят по показателям прорастания пыль­
цы на искусственной питательной среде, длине формируемой пыль­
цой пыльцевой трубки, а также содержанию в пыльце запасных 
питательных веществ (преимущественно крахмала и липидов) и 
биологически активных веществ. Исследована изменчивость био­
логических свойств пыльцы хвойных растений в зависимости от 
индивидуальных особенностей генотипов, географического проис­
хождения материнских форм (Мамаев, 1965, 1974; Рождественский, 
1975; Хазова, 1987; Третьякова, 1990; Петрова, Санников, 1996).
Для различных представителей древесных растений, произрас­
тающих в условиях загрязнения среды аэрополлютантами, уста­
новлены достоверные различия между контрольными и опытными 
вариантами по показателю прорастания пыльцы и длине пыльце­
вых трубок, формируемых пыльцой на искусственной питательной 
среде (Шкарлет, 1974; Бессонова, 1992; Бажина, 1997; Третьякова, 
1997; Осколков, 1998). Таким образом, отмеченные показатели мо­
гут быть использованы при функциональной диагностике мужской 
генеративной сферы растений.
Многими работами на различных видах растений было пока­
зано, что содержание в зрелой пыльце растений запасных веществ 
и биологически активных веществ (жира, углеводов, ферментов 
и пр.) зависит от внешних экологических факторов (Осетрова, Ку- 
дашова, 1972; Луцкевич, 1973; 1974; Третьякова, 1990). Известно, 
что углеводы и жиры выполняют в пыльцевом зерне разнообраз­
ные функции, в том числе и резервного источника энергии, исполь­
зуемого пыльцевым зерном при хранении пыльцы и при его прора­
стании (Поддубная-Арнольди и др., 1961; Stanley, Linskens, 1974; Рез­
никова, 1984). Два этих обстоятельства объясняют широкое исполь­
зование гистохимических исследований для определения жизнеспо­
собности пыльцы. Согласно имеющимся в литературе данным, о низ­
кой жизнеспособности пыльцы хвойных свидетельствует отсутствие 
или недостаточное количество крахмала, белка, аминокислот, а
также высокое содержание липидов и фенольных соединений (Крук- 
лис, 1972; Третьякова, 1990, 1997; Осколков, 1996). Однако в цити­
руемых работах речь идет скорее о тенденциях, так как опыты были 
проведены на смешанных среднепопуляционных пробах на недо­
статочном числе моделей либо без соответствующего статистичес­
кого анализа. Поэтому исследование уровня накопления питатель­
ных веществ в пыльце в различных экологических условиях и зако­
номерностей взаимосвязи различных функциональных показателей 
пыльцы, а также обоснование возможности использования крат­
косрочных гистохимических тестов для оценки жизнеспособности 
пыльцы по-прежнему актуально.
Анализ литературы позволил выявить лишь единичные работы, 
касающиеся специфики действия факторов внешней среды на функ­
ционирование мужской генеративной сферы сосны (Козубов, 1974; 
Ругузов и др., 1986; Micieta, Murin, 1997). Между тем данные таких 
исследований важны для мониторинга и биоиндикации техноген­
ного загрязнения и диагностики повреждения фитоценозов.
В литературе последнего времени появляется все больше данных 
о популяционной структуре хвойных видов, полученных с исполь­
зованием как фенотипического, так и популяционно-генетическо­
го подходов (Правдин, 1964; Мамаев, 1973; Шурхал и др., 1988; 
Мамаев, Попов, 1989; Янбаев, 1989; Семериков и др., 1993; Путе- 
нихин, 1993, 2000; Петрова, Санников, 1996; Бахтиярова, 1997; 
Фарукшина и др., 1997; Фарукшина, 1998; Аникеев и др., 2000; и 
др.). Многие авторы отмечают изменения в структуре популяций, 
вызванные экологическими факторами. Изменения генетической 
структуры популяций могут происходить уже в первом поколении 
растений, подверженных воздействию техногенных эмиссий 
(Mejnartowicz, 1983; Мацкевич, 1987). Как же отражаются экологи­
чески обусловленные изменения состояния генеративной сферы на ге­
нетической структуре популяций растений? Ответить на этот вопрос на 
основании литературных данных сейчас невозможно, так как при про­
ведении цитоэмбриологических работ по-прежнему доминирует подход 
«усредненной пробы», исключающий возможность популяционной оцен­
ки результатов исследований.
Таким образом, исследование морфологических и физиологичес­
ких показателей пыльцы и пыльцевых трубок актуально как с точ­
ки зрения теоретической — исследования процессов адаптации и гомео­
стаза в условиях техногенеза, так и практической — исследование по­
тенциальной способности деревьев из зон загрязнения к формированию 
полноценного потомства, решение проблем биомониторинга, а также 
селекции и семеноводства для реабилитации загрязненных территорий и 
снижения ущерба лесным биогеоценозам.
1.4. Фторсодержащие техногенные эмиссии 
и их свойства
Первое место среди загрязняющих веществ по фитотоксичности 
занимают фтор и фторсодержащие вещества (Илькун, 1978; Гудери- 
ан, 1979; Торгашева, 1984; Смит, 1985; Загрязнение..., 1988; Рожков, 
Михайлова, 1989). Фторсодержащие аэрополлютанты являются ос­
новными компонентами промышленных выбросов крупных промыш­
ленных предприятий, связанных с производством алюминия (1,5-4,5 т в 
сутки) (Илькун, 1978; Гудериан, 1979; Рожков, Михайлова, 1989; Лю- 
башевский и др., 1996). Между тем влияние фторсодержащих эмиссий на 
генеративную сферу сосны обыкновенной в условиях Урала — наиболее 
чувствительного и широко распространенного вида хвойных растений — 
практически не исследовано.
По распространенности в природе фтор занимает 13-е место сре­
ди всех элементов земной коры (Ершов, Плетнева, 1989). Содержа­
ние фтора в земной коре не уступает количеству углерода, азота и 
составляет 0,2 %, а в почвах, приуроченных к выходам фторсодер­
жащих минералов, может доходить до 4,0-8,5 % (Гапонюк, 1983). 
Однако вследствие высокой реакционной способности фтор в при­
роде встречается только в связанном состоянии: в виде алюмосили­
катов, силикатов, биотитов, турмалинов, мусковитов, фосфоритов 
(Юшкин и др., 1983).
Фтор не является элементом питания растений. Естественное со­
держание фторидов в растениях невелико и составляет обычно от 2 
до 20 мг/кг (Гудериан, 1979; Jurkovsky, 1985). В среде, загрязнен­
ной фтором, его содержание в растениях увеличивается до 20- 
3000 мг/кг (Jurkovsky, 1985; Бабушкина и др., 1993). Фториды мо­
гут поглощаться растениями из почвы и воздуха (Илькун, Мотрук, 1975; 
Илькун, 1978; Гудериан, 1979; Рожков, Михайлова, 1989). Степень 
поглощения техногенного фтора зависит от вида растений, типа почвы, 
ее pH, агротехнических мероприятий и т. д. (Jurkovsky, 1985; Люба- 
шевский и др., 1996). Г азообразная форма (HF) поступает в растения 
преимущественно через клетки эпидермиса листьев и неодревесневших
побегов, через кору ствола и ветвей, а аэрозоли адсорбируются на вне­
шних поверхностях растений (Рожков, Михайлова, 1989).
Уровень содержания фторидов в атмосферном воздухе и в почвах в 
окрестностях промышленных предприятий зависит от мощности произ­
водства, величины и высоты выбросов в атмосферу, метеорологичес­
ких факторов и топографии местности, от физического состояния пол- 
лютантов (Рожков, Михайлова, 1989; Любашевский и др., 1996). В тех­
ногенных фторсодержащих выбросах могут присутствовать легколе­
тучие фториды металлов, фторсиликаты, фтороводород.
Фториды аккумулируются преимущественно в листьях (Гудериан, 
1979). Однако большая подвижность ионов фтора в растениях, пока­
занная в эксперименте, способствует оттоку токсиканта из метаболи­
чески активных тканей, перераспределению его и накоплению в дру­
гих органах и тканях — в заболони, лубе, в ткани корней, в генератив­
ных органах (Илькун, Мотрук, 1975; Jurkovsky, 1985; Ostroluska, 
Maikovska, 1986; Рожков, Михайлова, 1989; Бабушкина и др., 1993).
Современные представления о природе и механизмах действия фто­
ридов на растения свидетельствуют о политропном влиянии токсикан­
тов на организм (Илькун, 1978; Гудериан, 1979; Ершов, Плетнева, 1989; 
Рожков, Михайлова, 1989; Бабушкина и др., 1991,1993; Чибиряк, 1996; 
Любашевский и др., 1996). Различными авторами было установлено, 
что первичное звено в механизме токсического действия неорганичес­
ких фторидов — изменение активности ферментных систем, обуславли­
вающих изменение метаболических функций клеточных мембран и орга- 
нелл клетки (Генкин и др., 1976; Строчкова, Сороковая, 1983). Фтор- 
ион оказывает ингибирующее действие на металлопротеины, образуя 
прочные химические связи с катионами металлов магния, кальция, ко­
бальта, марганца, железа (Строчкова, Сороковая, 1983). Показано, 
что высокие концентрации фтора в хвое подавляют антиокислитель- 
ную, антиоксидантную системы и синтез хлорофилла, стимулируют на­
копление липидов, свободных жирных кислот, свободного пролина, 
изменяют метаболизм структурных белков, снижают уровень кароти- 
ноидов и хлорофилла «а» и «б», увеличивают активность пероксида- 
зы, пролина и общего содержания минеральных элементов (особенно 
Са и К), изменяют азотный обмен (Илькун, 1978; Торгашева, 1984; 
Рожков, Михайлова, 1989; Завьялова, 1992; Михайлова, 1992; Бабуш­
кина и др., 1992; 1993). Таким образом, фториды вызывают разнооб­
разные нарушения метаболизма растений.
Кроме фторсодержащих веществ, алюминиевыми предприятия­
ми, а также предприятиями черной и цветной металлургии в большом 
количестве в атмосферу выбрасываются серосодержащие вещества и 
соли тяжелых металлов. В атмосфере, помимо S02, присутствует при­
мерно 4 % трехокиси серы, карбонилсульфид, сероуглерод и другие 
органические соединения серы, серная кислота и соли сульфатов.
В отличие от фторсодержащих веществ, сера является важнейшим 
звеном метаболизма растений. Сера — незаменимая составная часть 
многих органических соединений, играющих важную роль в мета­
болических процессах (Илькун, 1978; Гудериан, 1979). Несвязанная 
в органических соединениях сера находится в растениях в форме суль­
фатов, которые участвуют во многих реакциях обмена веществ и яв­
ляются резервом органической серы, количество ее в растениях в за­
висимости от многих условий может значительно колебаться.
Поглощение серы растениями может происходить как через кор­
невую систему из почвы в форме сульфатов, так и через устьица 
листьев за счет диффузии газов; некоторое количество S02 может 
проникать непосредственно через кутикулу, а также при растворе­
нии газа в пленке воды на поверхности листа (Гудериан, 1979; Загряз­
нение..., 1988).
Реакция растений на соединения серы в атмосфере неоднознач­
на. При дефиците серы в почве низкие концентрации S02 могут стать 
источником серы для растений, что оказывает положительное вли­
яние на жизнедеятельность растений. Избыток S02 в клетке нега­
тивно влияет на процессы мембранного переноса, реакции фотосин­
теза, электронный транспорт и дыхание, вызывает нарушение фо- 
тосинтетических структур, появление автокаталитических цепных 
реакций свободнорадикального и фотодинамического окисления 
(Николаевский, 1975; Илькун, 1978; Загрязнение..., 1988).
Генотоксическое действие фторсодержащих веществ до сих пор ос­
тается дискуссионным вопросом. Одними авторами было показано от­
сутствие мутагенного эффекта фторидов (Фтор и фториды, 1989). Дру­
гими был установлен отчетливый генотоксический эффект соединений 
фтора при исследовании различных биологических объектов в лабора­
торных экспериментах и в природных условиях (Гилева и др., 1972, 
1993; Никифорова, 1982; Bale, Mathew, 1987; Любашевский и др., 1989, 
1990, 1991, 1996; Micieta, Murin, 1997). Авторами показано увеличе­
ние частоты клеток с цитогенетическими нарушениями в клетках кост­
ного мозга животных; частоты летальных и полулегальных мутаций в 
лабораторных линиях дрозофил; частоты аберрантных анафаз в деля­
щихся клетках гороха, выросшего на почвенных вытяжках с загряз­
ненных территорий. Таким образом, различные систематические груп­
пы растений оказываются чувствительными к мутагенному воздействию 
фторидов. Практически не исследовано влияние фторсодержащих аэро- 
поллютантов в градиенте загрязнения на процессы репродукции сосны. 
Отдельные известные нам работы, касающиеся данной проблемы 
(Micieta, Murin, 1997; Осколков, 1998), при изучении генеративной 
сферы не рассматривают возможности адаптации сосны к техноген­
ному загрязнению и изменения генетической структуры популяций 
в связи с элиминацией чувствительных форм.
Наш интерес к исследованию влияния фторсодержащих аэропол- 
лютантов на ценопопуляции хвойных растений обусловлен высо­
кой токсичностью фторидов, их способностью к осаждению на бли­
жайших к источнику эмиссий территориях, что создает градиент 
загрязнения на относительно небольшой площади, а также прак­
тически полным отсутствием данных о цитогенетических и цитоэм- 
бриологических эффектах фторидов и отдаленных последствиях их 
воздействия на хвойные растения.
ГЛАВА 2
ПРИРОДНО-КЛИМАТИЧЕСКАЯ И ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ 
ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЙ
2.1. Природно-климатическая характеристика 
района исследований
Исследование состояния генеративной сферы сосны обыкновенной 
проводилось на территории Свердловской области в Полевском и 
Сысертском лесхозах. Согласно лесорастительному районированию 
Свердловской области, предложенному Б. П. Колесниковым (1969), 
район исследования отнесен к южнотаежному округу Зауральской хол- 
мисго-предгорной провинции Западно-Сибирской равнинной области и 
приурочен к восточному склону Среднего Урала.
Рельеф. Район исследований расположен на восточном склоне 
Среднего Урала, в наиболее низкой его части, в верховьях реки 
Чусовой и определяется Б. П. Колесниковым (1969) как низкогор­
ный. Преобладающими горными породами являются кристалличес­
кие сланцы, граниты, диабазы, которые часто выходят на поверх­
ность даже в пониженных частях рельефа (Фирсова, 1977). Средние 
высоты местности — 300-400 м и менее, преобладают пологие и очень 
пологие, но длинные склоны, редко — россыпи.
Климат. Климат Свердловской области формируется под воздей­
ствием воздушных масс трех типов: западных атлантических — влаж­
ных и прохладных, северных арктических — холодных и относитель­
но сухих, южных и юго-западных — теплых и сухих континентальных 
(Колесников, 1969). Западный макросклон испытывает преимуще­
ственное влияние трансформированных атлантических масс воздуха, 
которые заметно повышают общую увлажненность Предуралья и гор­
ной полосы Урала (Колесников и др., 1973). Восточный макросклон 
Урала чаще подвергается вторжениям холодного и сухого арктичес­
кого воздуха, вследствие чего увлажненность предгорий снижена. 
Климат области в западной ее части характеризуется как субконти- 
нентальный, тогда как в восточных предгорьях как континентальный 
(Колесников и др., 1973).
Наибольшее количество осадков в районе исследований выпада­
ет в июне—августе, наименьшее — в январе—марте. Максимальная 
средняя высота снежного покрова в феврале—марте 37-38 см, в от­
дельные годы — до 90 см. Появление устойчивого снежного покрова 
по среднемноголетним данным наблюдается 16 ноября, разрушение 
его — 9 апреля, хотя возможны значительные отклонения от средне­
многолетнего уровня в отдельные годы до 10-20 дней, продолжитель­
ность периода с устойчивым снежным покровом в среднем 171 день. 
Глубина промерзания почв составляет в среднем 70-100 см (Бюлле­
тень..., 1990-1995).
Зимой преобладающими ветрами являются южные и юго-западные, 
летом — западные, северо-западные и северные (Колесников, 1969). 
Среднегодовая температура воздуха около 2°С, средняя температура 
января -16°С, июля +17°С. Сумма положительных среднесуточных тем­
ператур за май—сентябрь составляет 2000°С. Отчетливо выражены тем­
пературные инверсии. Средняя продолжительность периода со средне­
суточной температурой выше +10°С — 117 дней, с 16 мая до 11 сентяб­
ря. Продолжительность вегетационного периода со среднесуточной 
температурой выше +5°С — 187 дней, с 24 апреля по 10 октября (Бюл­
летень..., 1990-1995).
Почвы. Увалистый тип рельефа Свердловской области форми­
рует сложную мозаику местных климатов и соответственно Астро- 
ту почвенного и растительного покрова (Фирсова, 1969). Всего ав­
тором было выделено 19 типов горно-лесных почв, объединенных в 
4 группы: собственно горно-лесные почвы, дерново-подзолистые, 
дерново-подзолистые разной степени оглеения, торфянистые. Пре­
обладают дерново-подзолистые и среднеподзолистые почвы, места­
ми встречаются буроземовидные и серые лесные на суглинках; в 
понижениях обычны лугово-черноземные почвы на глинах, а также тор­
фянистые и торфяные (Фирсова, 1977). Почвы склонов неглубо­
кие, щебнистые, на делювии плотных горных пород, нередко отме­
чают оглеенность нижних горизонтов. По механическому составу 
преобладают почвы суглинистые, по влажности — свежие и перио­
дически влажные (Фирсова, 1977).
В районе исследований в наибольшей степени распространены 
серые лесные почвы разной степени оподзоленности и бурые горно­
лесные почвы (Бабушкина и др., 1993).
Растительность. Растительный покров области практически не 
сохранил преемственности с многовидовыми хвойными и хвойно­
широколиственными (смешанными) лесами, покрывавшими в кон­
це третичного периода горную полосу и предгорья Среднего Урала 
(Колесников, 1969). Сосновые леса Урала сформировались уже в 
начале послеледникового периода (в голоцене) и существуют не 
менее 10 000 лет. К настоящему времени район исследований по 
характеру растительного покрова представляет собой типичную 
лесную территорию, испытавшую длительное и интенсивное воз­
действие хозяйственной деятельности человека.
Процесс освоения лесных богатств с конца XVII в. охватил всю 
территорию южной и центральной части современной Свердловской 
области и распространялся в течение ХѴІІІ-ХІХ вв. на леса северных 
районов (Колесников, 1969). По мнению автора, многие лесные пло­
щади вблизи наиболее старых населенных пунктов области с начала 
XVIII в. проходились сплошными рубками не менее двух-трех раз, 
коренные леса в настоящее время сохранились только в горах Север­
ного Урала и на заболоченных междуречьях крупных рек (Колесни­
ков, 1969). Подавляющая часть их, по данным автора, представлена 
низкопродуктивными насаждениями 4-5-го класса бонитета и ниже. 
Все остальные площади покрыты производственными или антропо­
генными лесами.
В настоящее время леса занимают 65 % площади области (Архипо­
ва, 1984). Покрытая лесом площадь лесного фонда составляет 87,2 %. 
Доля лесных культур — 10,3 %, несомкнувшихся культур — 1,5 %, 
вырубки занимают около 1,5%(Дорожкин, 1988).
Сосна и береза — основные лесообразователи Свердловской об­
ласти (Колесников, 1969) — заметно расширили свой экологичес­
кий ареал как в предгорьях, так и на восточном склоне Уральских 
гор, в то время как лиственница, пихта, кедр, а также мелколиствен­
ные породы (осина и липа) почти исчезли из своих исторически сло­
жившихся ареалов.
Среди хвойных лесов наиболее распространены сосновые: на 
их долю приходится 40,3 % всей лесной площади. По данным По- 
левского лесхоза (Отчет..., 1986), наиболее распространенными ти­
пами леса для района исследований являются сосняки ягодниковые, 
разнотравные, занимающие около 80 % лесной площади; сосняки 
лишайниково-брусничные занимают 1,6 % от лесной площади. Со­
сновые насаждения имеют высокий бонитет (в среднем 2,3) и сред­
ний возраст, по данным на 1986 г., 73 года.
Таким образом, климат района исследований, характеризующийся 
коротким вегетационным периодом с малым числом ясных дней, часты­
ми ранними осенними и поздними весенними заморозками, не препят­
ствует росту и размножению хвойных и мелколиственных древесных 
растений — основных лесообразующих пород.
По данным Полевского лесхоза, сосняки района исследований пред­
ставлены в значительной степени молодняками и средневозрастными 
насаждениями. На территории области преобладают леса лесопарко­
вой зоны, которые составляют 51,4 % общей лесной площади, тогда 
как эксплуатационные леса промышленного потребления составляют 
лишь 17,2 %. Такое соотношение промышленных и парковых лесов 
диктует необходимость сохранения санитарно-гигиенической и эстети­
ческой ценности лесных экосистем. Большие площади лесных террито­
рий в настоящий момент заняты городскими и промышленными заст­
ройками, что не позволяет расширять площади лесных насаждений. Вос­
станавливать лесные насаждения необходимо на городских и приго­
родных территориях в окрестностях заводов, на которых лесные экоси­
стемы видоизменены, а часто практически разрушены вследствие вли­
яния промышленных выбросов.
2.2. Экологическое состояние района исследований
Исследование состояния генеративной системы сосны обыкновен­
ной (Pinus sylvestris L.) проводили в насаждениях, произрастаю­
щих на территории Полевского и Северского лесхозов. Исследуе­
мые территории Полевского лесхоза относятся к Екатеринбургско- 
Режевскому району с напряженной экологической ситуацией (Кар­
та экологической ситуации..., 1993). Воздействие промышленных 
выбросов на лесные насаждения района исследований началось в 
1702 г., со времени открытия Гумешевского рудника, а затем метал­
лургического (Северского трубного) завода. В настоящее время ос­
новными источниками промышленных выбросов в районе г. Полев­
ского являются Полевской криолитовый завод (ПКЗ) и Северский 
трубный завод (СТЗ). ПКЗ был пущен в эксплуатацию в 1907 г. За 
годы работы завода в окружающую среду поступило приблизитель­
но 100 тыс. т фтористых соединений и на порядок большее количе­
ство S 02 (Любашевский и др., 1996). На ПКЗ, производящем пла­
виковую кислоту и фтористые соли, отходящие газы (62-70 % всех 
газов) проходят одно- и двухступенчатую очистку от аэрозолей фтори­
стых соединений (очистка 0,68-0,99) и от HF (очистка 0,8-0,99) и отво­
дятся через дымовые трубы высотой 50-80 м, неорганизованные выб­
росы поступают в атмосферу через аэрационные фонари и шахты на 
высоте 30 м (Любашевский и др., 1996). В атмосферный воздух выбра­
сывается до 1 т соединений фтора в сутки. Для криолитовых заводов 
характерны также высокие концентрации фтора в промышленных сто­
ках, которые при недоброкачественной очистке поступают в подзем­
ные воды. Относительно небольшое количество фтористых соединений 
поступает в атмосферу также от СТЗ (до 20 кг/год).
Фтористое загрязнение территорий в окрестностях г. Полевского не 
является единственным техногенным фактором. По данным Полевской 
СЭС и ведомственных заводских лабораторий, в окружающую среду 
выбрасывается сернистый ангидрид (S02) (приблизительно по 1200 т в 
год от обоих предприятий), пылевые частицы, а также в небольших 
количествах серная и соляная кислоты, тяжелые металлы, окислы азо­
та, органические вещества. В ходе перестроек и реконструкций произ­
водственных линий регулируемый выброс загрязняющих веществ в ат­
мосферу уменьшился. Так, после реконструкции в 1974 г. на ПКЗ был 
сокращен объем выбросов соединений азота. Увеличение высоты труб 
позволило уменьшить степень нагрузки на близлежащие территории. 
Реконструкция системы утилизации S 02 на ПКЗ в 1995 г. способство­
вала сокращению выбросов на 526,6 т. Реконструкция пылеочиститель­
ного оборудования в сталелитейном отделении СТЗ привела к сниже­
нию выбросов на 54,6 т. Тем не менее, по данным санитарной службы и 
лаборатории АО «Северский трубный завод», в атмосфере г. Полевс­
кого в 1995 г. зарегистрировано превышение нормативов по пыли в 
3,8 раза, по сернистому ангидриду — в 4,6 раза, по диоксиду азота — 
в 2,2 раза, по фтороводороду — в 3,8 раза, по соляной кислоте — в 
1,6 раза, по свинцу — в 4,6 раза.
Для сульфат-иона не найдено строгой закономерности в накоп­
лении его в почве и растительности (Коваленко, 1996), что автор 
объясняет возможностью дальнего переноса серосодержащих ве­
ществ в атмосфере, а также участием его в метаболизме растений и 
почвенной биоты.
Одним из главных факторов распространения фторсодержащих 
аэрополлютантов является их способность оседать на ближайших 
к источнику выбросов территориях по направлению господствую­
щих ветров (юго-западных и западных). В результате возникает 
опасность образования в окрестностях завода локальных сильно- 
загрязненных зон (Дорожкин, 1988; Коковкина, Бабушкина, 1995; 
Любашевский и др., 1996).
В табл. 1 представлены данные об уровне накопления фтор-иона в 
компонентах лесной экосистемы на различном удалении от ПКЗ.
Таблица 1
Накопление фтор-иона в основных компонентах лесных 
насаждений в зоне действия ПКЗ (Бабушкина и др., 1993)
Объект
исследований
Расстояние до ПКЗ, км
1,5-2,0 3,5 4,0 7,5 15,0 26,0 40,0-45,0
Снеговой покров (март), 
кг/га 2,5 1,2 0,5 0,4 0,08 _
Лесная подстилка, мг/кг 231,4 183,3 92,0 36,7 6,5 —
Лист березы:
лето 111,6 — 18,8 — 10,0 —
осень 151,7 — 27,0 — 17,7 —
Вейник наземный (лето) 162,5 33,2 20,7 18,3 0,7 —
Хвоя второго года жизни, 
мг/кг:
весна 395,0 74,7 12,8 12,6 12,9 —
лето 52,7 46,6 10,2 12,3 — —
осень 136,6 33,7 12,0 10,0 — —
Кора сосны (лето), мг/кг 1300,0 1032,0 162,5 29,0 9,2 —
Хвоя второготода жизни, 
мг/гк*:
весна 121,0 — — — — 6,6
лето 110,4 — — — — 7,1
осень 53,86 — — — — 6,5
* Данные по нормально вегетирующим деревьям из отчета Проблемной научно-исследова­
тельской лаборатории УГЛТА по научно-исследовательской работе за 1997 г. (Биохимические 
и экологические основы..., 1997).
Таким образом, накопление фтор-иона во всех элементах экосисте­
мы возрастает с приближением к источнику эмиссий и достигает макси­
мальных величин в импактной зоне ПКЗ (1,5-2 км).
Фтористое загрязнение в окрестностях г. Полевского является наи­
более токсичным относительно других поллютантов (Садилова, 1964; 
Бабушкина и др., 1991, 1993; Любашевский и др., 1996; и др.). В лите­
ратуре показано, что высокие концентрации фторидов вызывают су­
щественное ухудшение лесорастительных свойств почв (Коковкина, 
Бабушкина, 1995). Выявлены изменения структуры видового состава, 
численности, биомассы напочвенного покрова (травостоя) в зоне силь­
ного загрязнения в районе исследований (Трубина, Махнев, 1997). Ус­
тановлено, что многолетнее загрязнение среды промышленными пол- 
лютантами вызвало деградацию лесных сосновых насаждений вблизи 
от заводов и ослабление жизненного состояния удаленных от источни­
ков загрязнения насаждений, проявляющееся в значительном снижении 
приростов деревьев, снижении возраста хвои и увеличении степени ее 
поражения с увеличением степени загрязнения среды, а также в измене­
нии некоторых параметров метаболизма (Бабушкина и др., 1991-1993). 
Показано снижение эмбриональной выживаемости семяпочек сосны и 
семенной продуктивности в зонах более интенсивного загрязнения сре­
ды района исследований (Аникеев, 1996; Аникеев и др., 2000).
ГЛАВА3 
ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
3.1. Объекты исследования
Объектом исследования служила пыльца модельных деревьев 
сосны на разных стадиях ее развития, сформированная в насажде­
ниях, произрастающих на различном удалении от основных источ­
ников техногенных эмиссий.
Все насаждения представлены лесными культурами сосны, за­
ложенными в 1960 г. двулетними отборными саженцами сосны, вы­
ращенными в базовых лесопитомниках Полевского и Сысертского 
лесхозов из семян местного происхождения. По лесорастительным 
условиям и гидротермическому режиму исследуемые насаждения 
сосны примерно одинаковы: это сосняки разнотравные, почвы се­
рые лесные суглинистые разной степени оподзоленности (Дорож- 
кин, 1988; Коковкина, Бабушкина, 1995; Коваленко, 1996). Состав 
древостоя ЮС с единичным включением березы, за исключением 
ППП 1, где в большей степени, чем на остальных ППП, представле­
на береза — 8С2Б. Культуры II класса бонитета, за исключением 
ППП 1, где он IV. Полнота древостоя на ППП 1 — 0,3 (распавшие­
ся культуры), на ППП 2 и ППП 3 — 0,8, на ППП К — 0,9.
В исследуемых насаждениях сосны Полевского лесхоза были за­
ложены постоянные пробные площади (ППП): ППП 1 — на расстоянии 
2 км от основного источника загрязнения (ПКЗ) в северо-восточном 
направлении (зона сильного загрязнения), ППП 2 — 3,5 км в северо- 
восточном направлении (зона среднего загрязнения) и ППП 3 — на 
расстоянии 26 км в юго-восточном направлении (зона слабого загряз­
нения). Зоны загрязнения были вьщелены на основании обобщения дан­
ных о степени накопления токсиканта в компонентах экосистем и пора­
жения вегетативных и генеративных органов сосны (Бабушкина и др., 
1993; Аникеев и др., 2000).
В качестве фоновых (условного контроля) выбраны насаждения 
сосны, произрастающие на территории Сысертского лесхоза (ППП К), 
входящие в состав Сысертско-Алапаевского района с условно удов­
летворительной экологической ситуацией (Карта экологической 
ситуации..., 1993).
Таксационная характеристика исследуемых насаждений пред­
ставлена в табл. 2.
Таблица 2
Таксационная характеристика исследуемых насаждений 
(Аникеев, Бабушкина, Зуева, 2000)
Признак
Расстояние до источника загрязнения (ПКЗ). км 
и порядковый номер ППП
2,0 
(ППП 1)
3,5 
(ППП 2)
26,0
(ПППЗ)
45,0 
(ППП 4)
Высота дерева 9,4 11,7 14,4 15,2
Протяженность кроны, м 8,0 10,3 12,4 12,0
Ширина кроны, м 5,7 5,4 4,6 5,4
Диаметр ствола на высоте 
1,3 м, см 22,1 22,4 24,1 24,9
Протяженность грубой 
коры, м 3,0 2,7 3,1 5,1
Высота до первого живого 
сучка, м 1,6 1,5 2,0 3,3
Высота до первого мертвого 
сучка, м 0,5 0,9 0,3 0,9
Высота очищаемости ствола 
от мертвых сучьев, м 1,1 1,1 1,3 2,5
Продолжительность жизни 
хвои, лет 2,8 3,9 3,3 3,8
Толщина сучьев, см 5,2 4,1 3,6 4,1
Угол прикрепления сучьев 
к стволу, град 59,5 69,5 62,9 58,6
Жизненное состояние кроны 
по В. А. Алексееву (1989), балл 2,1 1,6 1,3 1,3
Изучение состояния мужской генеративной сферы сосны обык­
новенной при техногенном загрязнении проводили на 121 марки­
рованном дереве в течение 1990-1993 и 1996-1998 гг.
3.2. Методы исследования
Изучение состояния мужской генеративной сферы сосны обык­
новенной проводили на пыльце на разных этапах ее развития, на­
чиная с момента распада тетрад микроспор до ее полного созрева­
ния.
Сбор микростробилов сосны осуществляли в весенний период с 
момента освобождения мужских шишек от покровных чешуй (окон­
чание мейоза) до начала пыления. Микростробилы отбирали с 
южной, наиболее освещенной части кроны деревьев, с нижней ее 
части, с побегов третьего — четвертого порядков ветвления. Для ре­
шения отдельных задач проводили фиксацию микростробилов в 
момент их сбора. В качестве фиксатора использовали уксусно-эти­
ловую смесь (1:3) (Паушева, 1970). Спустя одни сутки фиксирован­
ный материал помещали в 70 % спирт и хранили при температуре 
-4°С.
Дли изучения жизнеспособности пыльцы мужские шишки сосны, 
собранные с модельных деревьев непосредственно перед пылением, 
подсушивали в лабораторных условиях при комнатной темпера­
туре до полного высыпания пыльцы из микроспорангиев. При по­
мощи сита очищали пыльцу от растительных остатков. Пыльцу 
собирали в стеклянные бюксы индивидуально для каждого дерева, 
закрывали ватными пробками и хранили в эксикаторе над прока­
ленным хлористым кальцием при температуре +4°С.
В зависимости от поставленных задач использовали следующие 
методы исследования: 1) цитоморфологический, 2) гистохимический, 
3) микрофенологический, 4) морфометрический, 5) физиологический. 
Для 1-4-го методов использовали преимущественно фиксированный 
материал, для 5-го — свежесобранный.
Цитоморфологические исследования проводили для оценки фер­
тильности (цитоморфологической выполненности) пыльцы на фик­
сированном (а) и свежем (б) материале:
а) микростробилы из нижней трети мужской шишки помещали в 
раствор ацетокармина (Паушева, 1970),“ нагревали до кипения и 
ГОТОВИЛИ в р е м е н н т л е  ~rja м е с т н ы е  тгр еття р а т и : Д д я - к а ж  л  о г о  д е р е в а  п р о -  
сматриващгпа 500 пыльцевых зер^н^З-^іф зтщ ш  повторности.
При изучении эндогенной изменчивости показателей пыльцы 
мужские шишки отбирались с верхней, средней и нижней частей 
кроны южной экспозиции. Для выявления степени изменчивости
показателей пыльцы в зависимости от расположения на мужском 
колоске анализировали микростробилы из нижней, средней и верх­
ней частей мужской шишки;
б) зрелую пыльцу сосны помещали на предметное стекло в кап­
лю ацетокармина, аккуратно перемешивали препаровальной иг­
лой, накрывали покровным стеклом и нагревали предметное стек­
ло до кипения ацетокармина. Спустя 5-10 минут просматривали 
препараты пыльцы под микроскопом.
Гистохимические исследования проводили при изучении жизне­
способности пыльцы для оценки уровня накопления в пыльце со­
сны крахмала и липидов и активности дыхательного фермента сук- 
цинатдегидрогеназы (КФ — 1.3.99.1).
Наличие запасных питательных веществ в пыльце определялось 
при помощи гистохимических ^ еакщ&ііа^фахздал и жиры соответ­
ственно реактивом_Люголя и Суданом III (Дженсен, 1955ІПаламар- 
чук, Веселова* 1969; Паушева^ 1970) по модифицированной нами 
методике: временные давленные препараты пыльцы, окрашенные 
ацетокармином* дополнительно обрабатывали раствором Люголя 
на выявление крахмальных зерен и раствором^ Судана III на выяв­
ление липидов. Окрашивание жиров Суданом III не является специ­
фичным, так как одновременно окрашиваются эфирные масла, воск, 
кутин, смолы (Паламарчук, Веселова, 1969). Поэтому нами была 
проведена дополнительней специфичная^для жиров реакция омы­
ления (Паламарчук* Веселова, 1969), позволившая обосновать на­
личие в пыльце сосны липидов^
Уровень содержания в пыльце запасных питательных веществ 
оценивали по 4-балльной шкале: 1 балл — нет накопления, 2 балла — 
слабое накопление, единичные мелкие крахмальные зерна и мелкие ли­
пидные капли по периферии цитоплазмы, 3 балла — средний уровень 
накопления: много мелких крахмальных зерен либо мало крупных, 4 бал­
ла — интенсивное накопление крупных крахмальных зерен и липидных 
капель. Препараты (в трехкратной повторности) просматривали в пяти 
полях зрения под микроскопом при увеличении 40 х 15. Всего для каждо­
го дерева было просмотрено до 500 пыльцевых зерен. Для каждого мо­
дельного дерева определяли частоту микроспор (пыльцевых зерен) с раз­
ным уровнем содержания запасных питательных веществ и высчитывали 
средний балл.
Активность дыхательного фермента сукцинатдегидрогеназы 
определяли в свежесобранной зрелой пыльце. Пыльцу сосны поме­
щали в каплю раствора 2,3,5-трифенилтетразолия хлористого (Па- 
ушева, 1970), закрывали покровным стеклом и выдерживали в тер­
мостате 45 мин при 37°С. Препараты (в трехкратной повторности) 
просматривали под микроскопом при увеличении 40 х 15 в пяти по­
лях зрения. Всего для каждого дерева было просмотрено по 500 пыль­
цевых зерен. В жизнеспособной пыльце в присутствии фермента сук- 
цинатдегидрогеназы бесцветный раствор 2,3,5-трифенилтетразолия 
хлористого восстанавливается в формазан красного цвета (Пау- 
шева, 1970). Интенсивность образования кристаллов формазана 
оценивали по 3-балльной шкале: 1 — нет реакции (нет окрашива­
ния), 2 — слабая реакция (появление мелких окрашенных кристал­
лов формазана в цитоплазме пыльцевого зерна или слабо-розовое 
окрашивание цитоплазмы), 3 — сильная реакция, сопровождаю­
щаяся образованием в цитоплазме крупных кристаллов формаза­
на, или интенсивно-красное окрашивание цитоплазмы пыльцево­
го зерна. Жизнеспособной считали пыльцу, имеющую слабую или 
сильную реакцию.
Микрофенологические исследования проводили на временных 
давленных препаратах микростробилов, окрашенных ацетокарми­
ном, с дополнительной обработкой препаратов пыльцы раствором 
Люголя на выявление крахмальных зерен и раствором Судана III 
на выявление липидов. Стадию развития пыльцы модельных дере­
вьев сосны на момент сбора и фиксации микростробилов определя­
ли в соответствии с разработанной нами схемой развития мужско­
го гаметофита (см. гл. 4). Учитывали размеры микроспоры (пыль­
цевого зерна), ее форму, степень развития воздушных мешков и спо- 
родермы, уровень накопления каллозы и запасных питательных 
веществ, число клеток мужского гаметофита.
Физиологические исследования проводили для определения жиз­
неспособности пыльцы. Жизнеспособность пыльцы определяли ме­
тодом ее проращивания на искусственной питательной среде (1 % агар 
на 2,5 % растворе сахарозы) (Паушева, 1970) в нашей модификации: 
горячую питательную среду наносили тонким слоем (1,5-2,0 мм) на пред­
метное стекло; пыльцу модельного дерева набирали на препароваль­
ную иглу и затем, легко постукивая по игле, рассыпали пыльцу равно­
мерно по всей поверхности остывшей до 30-32°С питательной среды. 
Предметные стекла с препаратами пыльцы помещали в чашки Петри 
на увлажненную фильтровальную бумагу. Опыт проводили в четырех­
кратной повторности для каждого дерева. Проращивание пыльцы осу-
щесгвляли в термостате при постоянной температуре +27°С, максималь­
ная продолжительность проращивания — пять суток.
Для характеристики жизнеспособности пыльцы использовали сле- 
I дующие показатели: 1) прорастание пыльцы; 2) длина пыльцевой труб- 
' ки на 3-й и 5-й день опыта.
Проросшими считали пыльцевые зерна, сформировавшие пыль­
цевую трубку длиной не менее двух диаметров пыльцевого зерна. 
Прорастание пыльцы определяли как отношение числа проросших 
пыльцевых зерен на пятые сутки опыта к общему числу просмот­
ренных пыльцевых зерен.
Определение прорастания пыльцы и измерение длины пыльце­
вой трубки проводили в 5 полях зрения каждого препарата на тех 
его участках, на которых густота посева соответствовала 35-40 
пыльцевым зернам в одном поле зрения при увеличении микроско­
па 20 X 15. Экспериментальным путем нами было выявлено, что та­
кая густота посева пыльцы является оптимальной для развития 
пыльцевых трубок: формирующиеся и растущие пыльцевые трубки 
накладываются друг на друга в минимальной степени, что, веро­
ятно, обеспечивает им биохимическое взаимодействие, необходимое 
для развития пыльцевой трубки, и достаточный запас питательных 
веществ в среде (Некрасова, 1981; Winson et al., 1987).
Микологические исследования проводили при исследовании ус­
тойчивости пыльцы сосны к развитию грибного мицелия на среде 
для проращивания пыльцы. Степень развития грибного мицелия 
оценивали на 3-й и 5-й день прорастания пыльцы по 4-балльной шкале: 
1 балл — нет гифов гриба, 2 балла — слабый уровень развития, наблю­
дали одиночные гифы, 3 балла — средний уровень развития, наблюда­
ли множество одиночных гифов, интенсивный их рост, 4 балла — силь­
ный уровень развития, наблюдали множество одиночных и переплета­
ющихся гифов грибов, интенсивный рост, плодовые тела.
Морфометрические исследования. Размеры элементов микроспор и 
пыльцевых зерен на разных стадиях их развития измеряли с помощью 
микрометрического окуляра на временных давленных препаратах, в пяти 
V полях зрения по 30 микроспор в каждом, при увеличении микроскопа 
40 X 15 (Моносзон-Смолина, 1949; Паушева, 1970).
Микроскопию препаратов пыльцы проводили с использовани­
ем световых микроскопов Labovar и Studar Е. Микрофотографии 
выполняли при помощи фотонасадки МФН-12 на фотопленке чувстви­
тельностью 32 ед. по ГОСТу и Микрат-200.
Статистическая обработка. Экспериментальные данные обрабаты­
вали методами вариационной статистики с определением среднего для 
особи и среднепопуляционного значения признака, ошибки среднего, 
дисперсии признака, коэффициента вариации признака, достоверности 
различия средних значений по критерию Стьюдента (Плохинский, 1970; 
Зайцев, 1984; Лакин, 1990), а также многомерными методами (кластер­
ным, факторным — главных компонент, дискриминантным) (Иберла, 
1980; Олдендерфер, Блэшфилд, 1989; Клекка, 1989). Расчеты были 
проведены на персональном компьютере Pentium с использованием па­
кета программ «Statistica for Windows».
ГЛАВА4 
МИКРОГАМЕТОГЕНЕЗ И ФЕРТИЛЬНОСТЬ ПЫЛЬЦЫ 
СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ В УСЛОВИЯХ 
ТЕХНОГЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ СРЕДЫ
4.1. Характеристика начальных этапов 
микрогаметогенеза
Микрогаметогенез сосны обыкновенной начинается с момента 
формирования изолированных микроспор, включает пять последо­
вательных делений, три из которых проходят в микроспорангиях 
материнского растения и завершают формирование пыльцевого зер­
на (Козубов, 1974; Singh, 1979; Некрасова, 1983).
В литературе по эмбриологии голосеменных между терминами 
«микроспора» и «пыльцевое зерно» иногда не видят структурных и 
функциональных различий и принимают их как равнозначные для 
обозначения мужского гаметофита. Так, JI. В. Хромова (1972) на­
зывает микроспорой мужской гаметофит вплоть до окончания тре­
тьего деления, понимая под пыльцевым зерном только зрелый 4-кле- 
точный мужской гаметофит перед пылением. Другими исследовате­
лями под микроспорой понимается освободившаяся из тетрад гап­
лоидная структура, тогда как пыльцевым зерном называется одно­
клеточная микроспора с полностью сформированными структурны­
ми элементами (развитыми воздушными мешками и экзиной) (Owens 
et al., 1981; Мошкович, 1990). В соответствии с принятой многими 
авторами терминологией (Цингер, Размологов, 1972; Козубов, 1974; 
Singh, 1979) микроспорой мы будем называть мужской гаметофит с мо­
мента обособления клеток в тетрадах и до начала первого проталли- 
ального деления, пыльцевым зерном — на последующих этапах его раз­
вития.
На основании существующих в литературе данных и собствен­
ных цитоэмбриологических исследований нами была разработана 
следующая схема развития мужского гаметофита сосны обыкновен­
ной (табл. 3).
Таблица 3
Характеристика микроспор (Мсп) и пыльцевых зерен (Пз) сосны 
обыкновенной на различных этапах микрогаметогенеза
Условное 
обозначе­
ние фазы
Характеристика фаз
1
Men 1
Мсп 2
Мсп 3
Мсп 4
Освободившиеся из тетрад мелкие микроспоры (размеры мик­
роспор и пыльцевых зерен представлены в табл. 4) округлой фор­
мы (рис. 1, а). Ядро крупное, округлое, мелкозернистое, лопаст­
ное, располагается в центре микроспоры. Цитоплазма мелко­
зернистая, почти гомогенная, примыкает к оболочке. Оболочка 
микроспор тонкая, гладкая. На месте будущих воздушных меш­
ков имеются небольшие впадинки. Вскоре после распада тетрад 
в молодых микроспорах обнаруживаются узкие воздушные меш­
ки (рис. 1, б).
Мелкие микроспоры (рис. 1, в); имеют некрупные воздушные 
мешки, тонкую, иногда чуть шероховатую экзину, ядро мелко­
зернистое, округлое, располагается в центре микроспоры, иног­
да смещено к одному из воздушных мешков. Плазмалемма в этот 
период не прилегает к оболочке вплотную, между ними всегда 
есть небольшое пространство. В цитоплазме содержится много 
очень мелких липидных капель. На проксимальном полюсе мик­
роспоры отмечается неглубокая впадинка. Воздушные мешки 
быстро увеличиваются в размерах, опережая рост самой микро­
споры.
Микроспоры среднего размера, с крупными, но не закончивши­
ми рост воздушными мешками (рис. 1, г). Объем микроспоры 
увеличивается значительно по сравнению с предыдущим этапом. 
В цитоплазме продолжается накопление липидных капель (см. 
рис. 1, г) и крахмальных зерен. Экзина шероховатая, в этот пе­
риод достигает максимальной толщины, у части микроспор об­
разуется мощный гребень. Ядро микроспоры хромоцентричес­
кого типа (Мошкович, 1991), содержит 2-3 крупных хромоцент­
ра, крупное, лопастное, с четкой ядерной оболочкой; располага­
ется чаще в центре микроспоры (рис. 1, д). Ядрышки в числе од- 
ного-двух, крупные. Проксимальный полюс микроспоры округ­
ляется, плазмалемма не прилегает к спородерме, образует глубо­
кие инвагинации в цитоплазму. Наблюдается постепеное увели­
чение размеров пространства между плазмалеммой и стенкой 
микроспоры.
Микроспоры среднего размера. В цитоплазме микроспор про­
должается накопление липидов, увеличиваются размеры капель,
Продолжение табл. 3
Men 5
Пз 1
 2____________________________________
вероятно, в результате слияния более мелких. Продолжается 
увеличение объема микроспоры и рост воздушных мешков. Ос­
новное отличие от предыдущей стадии состоит в интенсивном 
отложении каллозоподобного материала на проксимальном по­
люсе микроспор (рис. 1, е), который Т. П. Некрасовой (1983) был 
обозначен как наружная интина. Этот слой окрашивается Суда­
ном в голубоватый цвет. Такой же эффект мы наблюдали при 
окрашивании Суданом каллозной оболочки тетрад микроспор. 
В литературе каллозу рассматривают как источник углеводов 
для микроспор и пыльцы и как локальную защиту их от обезво­
живания (Барская, Балина, 1971).
Крупные микроспоры, достигшие своих максимальных разме­
ров, на стадии поздней интерфазы. Спородерма микроспор тон­
кая, иногда шероховатая. Цитоплазма микроспор окрашивает­
ся более интенсивно, чем на предыдущих этапах, что обуслов­
лено увеличением числа и размеров липидных капель и крахмаль­
ных зерен, а также, как показано в литературе, увеличением 
числа органелл, в частности, рибосом, митохондрий (Козубов, 
1974). Липидные капли располагаются по периферии цитоплаз­
мы, иногда могут образовывать скопление капель на одном из 
полюсов, переходящее в тонкий прерывающийся слой. В цито­
плазме микроспор были выявлены неокрашивающиеся красите­
лями округлые включения, являющиеся, вероятно, белковыми 
глобулами (Тренин, 1986; Резникова, 1984).
Микроспоры вступают в профазу первого проталлиального деле­
ния. Хромосомы на стадиях прометафазы, мета- и анафазы хоро­
шо различимы в цитоплазме клетки микроспоры (рис. 1, ж). Вере­
тено деления в норме имеет дистально-проксимальное направле­
ние. Образующиеся в результате первого деления клетки имеют 
неравный объем цитоплазмы (рис. 1, з). Проталлиальная клетка, 
образовавшаяся в результате первого митоза, вскоре после цито­
кинеза дегенерирует. Ко времени начала второй профазы в мужс­
ком гаметофите от нее остается лишь пикнотизированное, сильно 
красящееся образование, постепенно погружающееся в интину. 
До сих пор в литературе по эмбриологии хвойных нет устояв­
шейся терминологии для обозначения клеток, образовавшихся в 
результате митозов гаплоидных ядер. Клетку мужского гаме- 
тофита, образующуюся в результате первого проталлиального 
деления, называют эмбриональной клеткой (Sterling, 1963), цен­
тральной (Singh, 1979; Owens et al., 1981), антеридиальной клет­
кой (Цингер, Размологов, 1972; Козубов, 1974). Мы придержи­
ваемся терминологии А. М. Мошкович (1986) и называем ее ини- 
циалью антеридия._____________________________________ ___
Окончание табл. 3
В этот период наблюдается интенсивное накопление запасных 
веществ в клетке в виде крахмальных зерен и липидных капель. 
Липидные капли располагаются по периферии клетки либо це­
почкой более мелких капель, либо сплошным слоем, обволаки­
вающим цитоплазму, и окрашиваются Суданом III в синий цвет.
Пз 2 Пыльцевое зерно на стадии второго митотического деления, в 
результате которого образуется вторая проталлиальная клетка 
и антеридиальная клетка (Мошкович, 1990) (антеридиальная ини- 
циаль по (Singh, 1979; Owens et al., 1981)).
В результате заполнения цитоплазмы клетки мужского гамето- 
фита запасными веществами некоторые детали строения хромо­
сомы становятся неразличимыми. Поэтому наши дальнейшие ис­
следования микрогаметогенеза базировались преимущественно 
на цитологических методах.
Пз 3 Пыльцевое зерно на стадии третьего деления, в результате кото­
рого образуются две функциональные клетки мужского гамето- 
фита. Одна из них — генеративная (Некрасова, 1976,1983; Owens 
etal., 1981; Мошкович, 1991), или антеридиальная (Хромова, 1972; 
Singh, 1979) — является предшественницей мужских спермиев. 
Другая — вегетативная (клетка трубки, сифоногенная) — на пер­
вых этапах обеспечивает питательными веществами генератив­
ную клетку, а после опыления формирует пыльцевую трубку и 
доставляет формирующиеся мужские спермин к яйцеклетке.
Пз 4 Зрелое пыльцевое зерно (рис. 1, и). Перед пылением пыльцевые 
зерна сосны обыкновенной, как правило, двуклеточные, содер­
жат только генеративную и вегетативную клетки. Генеративная 
клетка пыльцевого зерна сосны чечевицеобразная или формы плос­
ковыпуклой линзы, прилегает плоской поверхностью ко второй 
дегенерированной проталлиальной клетке. Ядро генеративной 
клетки по всему объему заполнено интенсивно окрашенной сет­
чато-гранулярной сетью. Цитоплазма генеративной клетки ха­
рактеризуется невысокой плотностью и не отличается по плотно­
сти от вегетативной клетки. Ядро вегетативной клетки занимает 
центральное положение, имеет сферическую форму, содержит ин­
тенсивно красящуюся нуклеоплазму, 2-3 ядрышка. Проталлиаль- 
ные клетки к этому времени практически полностью дегенериру­
ют либо первая проталлиальная клетка не просматривается, а от 
второй остается пикнотизированное образование, прижатое к эк- 
зине пыльцевого зерна в виде узкой полоски.
Рис. 1. Ризвитие микрогамет (МГ) сосны обыкновенной: 
а — тетрада микроспор (тетр.), освободившиеся из тетрад микроспоры 
(Мсп) без воздушных мешков; б — микроспоры Мсп 2 с формирующимися 
воздушными мешками (вм); в — микроспоры на стадии Мсп 2, имеющие на 
проксимальном конце впадинку; г — микроспоры на стадии Мсп 3 с липид­
ными каплями (лк), толстой экзиной (экз) и мощным гребнем (гр);
д — микроспоры на стадии Мсп 3; е — микроспоры на стадии Мсп 4; ж — 
микроспоры на этапах первого проталлиального деления; з — двуклеточ­
ное пыльцевое зерно (Пз); и — зрелое Пз перед пылением
Таким образом, каждую фазу развития мужского гаметофита 
сосны можно описать комплексом структурных и функциональных 
признаков.
Таблица 4
Размеры микроспор (Мсп) и пыльцевых зерен (Пз) на стадиях 
микрогаметогенеза (микроны)
Стадия Показатель
Длина 
микроспоры (Пз), 
(включая воздушные 
мешки)
Длина тела Высота тела
Микроспоры 
в тетрадах
М ±Ш
ЛИМ ИТЫ
С V, %
— 14,36 ± 0,24 
13,35-15,68 
6,32
—
Мсп 1
М ± m 
лимиты
С V, % "
21,32 ±0,66 
16,45-27,23 
16,44
16,80 ± 0,47 
12,45-21,78 
14,06
Мсп 2
М ± ш
лимиты
С V, %
50,61± 1,38 
41,47-63,82 
11,31
30,57± 0,60 
25,15-40,21 
10,34
24,63 ± 0,66 
20,96 -  34,82 
15,04
Мсп 3
М ± m 
лимиты
С V, %
58,28 ± 1,10 
53,26 -  64,26 
6,62
36,29 ± 0,82 
33,08 -  43,22 
10,09
28,72 ±  0,68 
22,34 -  35,40 
11,84
Мсп 4
М ± ш  
лимиты
С V, %
60,16 ±0,88 
55,23 -  68,90 
5,65
38,59 ± 0,60 
33,33 -41,58 
7,43
30,73 ± 0,70 
24,23-41,27 
12,82
Мсп 5
М ± ш
лимиты
С V, %
62,48 ± 1,23 
53,78-71,10 
8,79
42,20 ± 0,61 
37,03 -  45,50 
7,51
33,80 ± 0,74 
25,43 -  37,12 
11,41
Пз 1
М ± ш 
лимиты
С V, %
64,60 ± 0,72 
57,64 -  68,56 
6,09
43,32 ± 0,68 
37,54 -  47,77 
7,2
35,51 ±0,71 
28,26 -  39,52 
9,85
Пз 2
М ± ш
лимиты
С V, %
65,57 ± 0,73 
58,60-70,12 
5,07
49,81 ±0,80 
38,38 -  54,56 
7,38
38,99 ± 0,76 
30,27 -  46,47 
10,67
Пз З-Пз 4
М ± ш
лимиты
С V, %
64,62 ± 0,32 
55,60 -  73,83 
4,88
44,48 ± 0,56 
37,82- 50,11 
6,76
34,27 ± 0,59 
27,29-39,10 
9,42
Единство морфологических и физиологических особенностей 
отдельных фаз микрогаметогенеза сосны позволило сгруппировать 
их в две стадии:
1-я стадия включает фазу освобождения микроспор из тетрад и 
их обособления, фазы роста микроспор и подготовки к проталли- 
альным делениям (Men 1 — Мсп 5);
2-я стадия включает фазы проталлиальных делений (Пз 1 — Пз 4).
Выявленные особенности строения микроспоры и пыльцевого зер­
на сосны позволили диагностировать нарушения в структуре и 
функциях мужского гаметофита на различных этапах его разви­
тия и определить уровень фертильности пыльцы сосны, произрас­
тающей при техногенном загрязнении и в фоновых условиях.
4.2. Спектр аномалий пыльцы сосны
На основании многолетнего изучения процесса микрогаметоге­
неза сосны и имеющихся литературных данных нами выделены сле­
дующие типы аномалий микроспор и пыльцевых зерен:
♦ Цитологические аномалии — выявляли по признакам нару­
шения структуры ядра (кариорексису, пикнозу, хроматолизу, фраг­
ментации и вакуоляризации ядра, пульверизации хромосом) и ци­
топлазмы (плазмолизу, фрагментации, гомогенному окрашиванию 
красителями). Известно, что гибели клетки, обусловленной генети­
ческими, метаболическими, экзогенными факторами, предшествует 
более или менее длительный период, который характеризуется ме­
таболическими нарушениями и дегенеративными изменениями, про­
являющимися в нарушении структуры ядра, цитоплазмы и орга- 
нелл (Насонов, Александров, 1940; Селье, 1979; Бондаренко, 1982; 
Браун, Моженок, 1987). Признаки аномалий ядра и цитоплазмы 
встречались в клетках мужского гаметофита сосны, как правило, 
одновременно, и в зависимости от степени нарушения структуры 
клеток они объединялись под названием некробиоза (необратимых 
физиологических изменений в клетке) или некроза (омертвления 
клеток) (Насонов, Александров, 1940; Авцын, Шахламов, 1979). 
Авторы отмечают, что эти изменения могут наблюдаться в течение 
некоторого периода времени и могут быть обусловлены генетичес­
кими, метаболическими, экзогенными факторами.
♦ Физиологические аномалии — выявляли по признаку отсут­
ствия или недостаточного для каждой стадии развития мужского
гаметофита содержания в микроспорах и пыльце запасных пита­
тельных веществ (крахмальных зерен и липидных капель).
♦ Морфологические аномалии — выявляли по признакам на­
рушения формы и размеров микроспоры и пыльцевого зерна, фор­
мы и степени развития воздушных мешков, спородермы.
Установлено, что микроспоры и пыльцевые зерна сосны с цито­
логическими аномалиями могут иметь или не иметь морфологичес­
ких отклонений. Поэтому дальнейшая классификация нарушений 
проведена с учетом как тех, так и других аномалий. Были выделе­
ны следующие наиболее распространенные типы нарушений в стро­
ении микроспор и пыльцевых зерен сосны исследуемых насаждений:
Аномальные тетрады(рис. 2). Выявление аномальных тетрад про­
водили по признакам некробиоза и некроза микроспор. Как прави­
ло, аномальные микроспоры дегенерировали внутри каллозной обо­
лочки (рис. 2, а) и могли сохраняться в микроспорангиях сосны вплоть 
до начала пыления. К аномальным тетрадам относили тетрады, от­
ставшие по стадии развития от основной массы тетрад и микроспор 
(рис. 2, б), а также группы микроспор и в дальнейшем пыльцевых 
зерен, которые освобождались от каллозной оболочки, но остава­
лись соединенными каким-либо элементом спородермы (рис. 2, в). 
Такие микроспоры могли развиваться синхронно с основной массой 
микроспор, формировать воздушные мешки и спородерму или иметь 
различные нарушения структурных элементов вплоть до полной де­
генерации.
Нередуцированные (крупные) микроспоры и пыльцевые зерна 
(рис. 3). Размеры их в 1,5-3,0 и более раз превышали размеры нор­
мальных, характерных для конкретной стадии гаметогенеза (рис. 3, а, б,
в). У подобных микроспор и пыльцевых зерен было отмечено от одного 
до восьми воздушных мешков, часто неравного размера, или редуци­
рованных или недоразвитых. В некоторых случаях крупные микроспо­
ры имели по два равноценных ядра, которые в цитоплазме существова­
ли независимо друг от друга (рис. 3, г).
Для многих деревьев сосны были отмечены также микроспоры и 
пыльцевые зерна, соединенные между собой интиной, эндэкзиной 
или сэкзиной в каком-либо месте щита (рис. 3, д).
Пыльцевые зерна с хромосомными аберрациями. В фазах первого 
проталлиального деления единично были отмечены микроспоры с 
фрагментами хромосом (рис. 4, а, б); мостами; хромосомами, отстаю-
Рис. 2. Аномалии тетрад микроспор: а — аномальные тетрады, дегенери­
рующие внутри каллозной оболочки, сохранившиеся в микроспорангиях 
до фазы крупных микроспор (в нижней части рисунка виден фрагмент сфор­
мированного мешка пыльцевого зерна); б — аномальные тетрады (тетр.), 
характеризующиеся замедленным развитием. Основая масса микроспор 
(мсп) — в фазе Мсп 2; в — аномальная тетрада пыльцевых зерен, соединен­
ных спородермой
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Рис. 3. Нередуцированные (крупные) микроспоры и пыльцевые зерна: 
а, б, в — нередуцированная микроспора; г — нередуцированные микроспо­
ры с двумя равноценными ядрами; д — гиперплоидная микроспора (гмсп), 
соединенная спородермой с другой аномальной микроспорой
щими на экваторе веретена деления и опережающими основную массу 
хромосом в ана- и телофазе. В последующих делениях клеток мужского 
гаметофита сосны хромосомные аберрации не выявлялись вследствие 
заполнения цитоплазмы клеток запасными веществами и постепенного 
обезвоживания клеток, маскирующих детали строения хромосом. В силу 
крайне малой частоты микроспоры с хромосомными нарушениями были 
объединены в одну группу с другими, не идентифицированными нару­
шениями микроспор.
Многоклеточные пыльцевые зерна (рис. 4, в). Многоклеточносгь (мно- 
гоядерность) пыльцевого зерна может быть результатом аномальной про­
лиферации клеточных делений. Возникновение многоклеточных пыль­
цевых зерен может, по данным литературы, свидетельствовать о нали­
чии в окружающей среде химических веществ с мутагенными, канцеро­
генными либо тератогенными свойствами (Ругузов и др., 1988). Частота 
встречаемости многоклеточных пыльцевых зерен невелика, поэтому они 
были объединены нами в одну группу с другими редкими или неиденти- 
фицируемыми аномалиями.
Мелкие микроспоры и пыльцевые зерна.
а) Морфологически и цитологически выполненные мелкие микро­
споры или пыльцевые зерна, имеющие все структурные элементы, ха­
рактерные для большинства пыльцевых зерен на данной стадии разви­
тия, но мельче в 1,5-4 раза (рис. 4, г). Воздушные мешки у них могут 
быть нормальными или редуцированными. Запасные вещества в цитоп­
лазме отсутствуют либо накапливаются в меньшем количестве.
б) Мелкие микроспоры и пыльцевые зерна с признаками морфологи­
ческих и/или цитологических нарушений (рис. 4, д, е).
Микроспоры и пыльцевые зерна с аномальными воздушными мешка- 
ми. В норме воздушных мешков у пыльцы сосны два. У многих модель­
ных деревьев всех ППП нами отмечены микроспоры и пыльцевые зерна, 
имеющие от одного до восьми воздушных мешков равного или неравно­
го размера (рис. 5, а); редуцированные воздушные мешки, окружающие 
тело пыльцевого зерна в виде бахромы (рис. 5, б); «кольцевые» или «во- 
ротничковые» воздушные мешки (рис. 5, в); недоразвитые и деформиро­
ванные воздушные мешки при сильно развитом гребне (рис. 5, г).
Микроспоры и пыльцевые зерна с аномальными воздушными меш­
ками могут быть: а) цитологически выполненными (см. рис. 5, а-г);
б) отставшими по стадии развития; в) с признаками некробиоза 
(рис. 5, д-з).
Рис. 4. Микроспоры и пыльцевые зерна (Пз) с различными типами нару­
шений: а — фрагменты хромосом (фх) в прометафазе 1-го проталлиального 
деления; б — фрагмент хромосомы (фх) на экваторе веретена деления; в — 
многоклеточное Пз (мкпз); г — морфологически и цитологически выпол­
ненная мелкая микроспора (ммсп); д, е — мелкие микроспоры (мма) с при­
знаками некробиоза на разных стадиях развития
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Рис. 5. Микроспоры и пыльцевые зерна (Пз) с аномальными воздушны­
ми мешками: а — Пз с воздушными мешками разного размера; б — Пз с 
редуцированными воздушными мешками; в — Пз с «воротничковым» воз­
душным мешком; г — Пз с недоразвитым воздушным мешком; д-е — мик­
роспоры с аномальными воздушными мешками, имеющие признаки цито­
логических нарушений (некробиоза) цитоплазмы и ядра (нб)
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Рис. 5 (окончание). Микроспоры и пыльцевые зерна (Пз) с аномальными 
воздушными мешками: ж-з — микроспоры с аномальными воздушными меш­
ками, имеющие признаки цитологических нарушений (некробиоза) цитоп­
лазмы и ядра (нб)
Морфологически выполненные микроспоры и пыльцевые зерна с на­
чальными признаками дегенерации (некробиоза) ядра и цитоплазмы 
(рис. 6, а, б).
Микроспоры и пыльцевые зерна с признаками некроза (дегенери- 
рованные) — оптически пустые либо гомогенно темноокрашенные, 
морфологически выполненные либо деформированные (рис. 6, в, г).
* Пыльца сосны, у которой были выявлены какие-либо из отме­
ченных выше признаков нарушения ее структуры и функций, была 
отнесена нами к стерильной. Взаимосвязь между морфологической 
полноценностью пыльцы сосны и ее жизнеспособностью была уста­
новлена на основании результатов следующего эксперимента. 
Жизнеспособность пыльцы определяли по наличию активности фер­
мента сукцинатдегидрогеназы, в присутствии которого 2,3,5-три- 
фенилтетразола хлорид восстанавливается в формазан ярко-крас­
ного цвета (Дженсен, 1965). Исследования были проведены на су­
хой зрелой пыльце сосны сбора 1997 г. с 28 деревьев из зоны сильно­
го промышленного загрязнения (табл. 5).
Активность фермента сукцинатдегидрогеназы была установлена в 
среднем у 76,21 % пыльцевых зерен (см. табл. 5). При этом 75,09% 
окрашенной пыльцы не имело морфологических нарушений, что соста­
вило 82,1 % от частоты всей морфологически выполненной пыльцы. 
Среди мелких пыльцевых зерен активность дыхательных ферментов 
выявлена с частотой 3,05 %, среди пыльцевых зерен с аномальными 
воздушными мешками — с частотой 24,94 %. Необходимо отметить,
Рис. 6. а, б — Пыльцевые зерна с признаками некробиоза (нб); в, г — 
пыльцевые зерна с признаками некроза (нз)
что интенсивность окраски и количество образующихся кристаллов 
формазана в морфологически аномальной пыльце, как правило, мень­
ше, чем в морфологически выполненных пыльцевых зернах.
Таким образом, определение активности дыхательного фермента 
сукцинатдегидрогеназы является чувствительным методом при изуче­
нии жизнеспособности зрелой пыльцы сосны. На основании результа­
тов исследования можно сделать вывод о снижении активности дыха­
тельного фермента сукцинатдегидрогеназы в пыльце, имеющей морфо-
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логические аномалии, при этом мелкие пыльцевые зерна теряют жизне- 
способнЪсть значительно быстрее, чем пыльцевые зерна с аномалиями 
воздушных мешков. Результаты наших исследований согласуются с 
данными Н. В. Цингер (1961) о том, что морфологически выполненная 
пыльца характеризуется более высокой активностью окислительных 
ферментов, чем морфологически недоразвитая.
Результаты исследования позволяют считать пыльцевые зерна с на­
званными нарушениями нежизнеспособными и стерильными.
4.3. Фертильность и спектр аномалий пыльцы 
сосны на разных стадиях микрогаметогенеза
Фертильной пыльцой мы считали такую, в которой:
а) отсутствуют морфологические нарушения структурных эле­
ментов мужского гаметофита, т. е. микроспора и пыльцевое зерно 
обладают всеми чертами строения, присущими им на данной ста­
дии развития;
б) отсутствуют цитологические нарушения— признаки некробиоза;
в) накопление запасных веществ соответствует среднему для особи 
сосны и для данной стадии развития пыльцы уровню;
г) размеры микроспор и пыльцевых зерен соответствуют средним 
для особи сосны и для данной стадии развития значениям.
Исследования ряда авторов показали, что у сосны в любых ус­
ловиях ее произрастания формируется гетерогенная пыльца: мик­
роспоры и пыльцевые зерна различаются по размерам тела, разме­
рам и числу воздушных мешков, содержанию запасных питатель­
ных веществ, структуре цитоплазмы и ядра (Некрасова, 1983; Ру- 
гузов, 1986; Третьякова, 1990). Пыльцевые зерна даже в пределах 
одного микроспорангия могут находиться на разных стадиях раз­
вития, так как с момента обособления микроспороцитов между ними 
практически не существует «прямой связи» (Козубов, 1974; Яков­
лев, 1979). Однако различия в норме не могут быть значительными, 
так как пыльник — это высокоинтегрированная система, функци­
онирование составных частей которой взаимозависимо (Резнико­
ва, 1984). Так, формирование пыльцы во многом зависит от деятель­
ности тапетума, структурные элементы которого со временем под­
вергаются деструкции и элиминируют (Козубов, 1974; Рождествен­
ский, 1974; Резникова, 1984). Поэтому микроспоры и пыльцевые зерна, 
которые отличались размерами тела и воздушных мешков либо их стро­
ением от морфотипа микроспоры и зрелого пыльцевого зерна сосны, мы 
отнесли к аномальным.
Таким образом, фертильность мы рассматриваем как генетический 
признак микроспоры (пыльцевого зерна), отражающий ее потенциаль­
ную способность осуществлять оплодотворение, и определяем фертиль­
ность по комплексу морфологических и цитологических признаков муж­
ского гаметофита.
Микроспоры вступают в первое проталлиальное деление после дли­
тельного периода роста, продолжающегося, по данным разных авто­
ров, от двух до семи дней (Хромова, 1972; Козубов, 1974; Некрасова, 
1983; Мошкович, 1991). Этот период считают важнейшим этапом в 
развитии мужского гаметофита, определяющим физиологическую 
полноценность пыльцевого зерна (Некрасова, 1976, 1983). Наличие 
мутантных аллелей делает его уязвимым для естественного отбора и 
в то же время показательным для оценки уровня генетического груза 
в популяции. Между тем в цитоэмбриологической литературе этот 
период исследован в наименьшей степени.
Большая длительность периода формирования и развития пыльце­
вого зерна сосны, четкость морфологических и физиологических изме­
нений в этот период позволяют диагностировать цитоморфологические 
нарушения мужского гаметофита сосны на каждом этапе его развития, 
а также оценить их специфичность в различных условиях формирова­
ния пыльцы.
Установлено, что на начальных этапах микрогаметогенеза (1-я 
стадия) фертильность микроспор в исследуемых насаждениях сосны 
составляет 92,30-95,08 % по среднемноголетним данным (табл. 6). 
Самый низкий уровень элиминации микроспор был отмечен в на­
саждении в фоновых условиях, самый высокий — в условиях сред­
него уровня загрязнения среды (различия достоверно значимы при 
р < 0,05). Между насаждениями сосны из зон загрязнения различия 
по показателю фертильности микроспор отсутствуют.
Сравнительные исследования спектра аномалий пыльцы иссле­
дуемых насаждений сосны показали, что в зонах сильного и сред­
него уровня загрязнения частота пыльцы с нарушениями структу­
ры воздушных мешков составляет 3,69 и 4,63 % соответственно 
(табл. 7). Эти значения в 2,2-2,8 раза выше, чем в фоновом насаж­
дении, и в 1,5-1,8 раза выше, чем в зоне слабого загрязнения.
Частота мелюА микроспор на 1-й стадии микрогаметогенеза в на­
саждении в зоне среднего уровня загрязнения в 2,4-2,9 раза выше, чем
Фертильность пыльцы сосны в насаждениях на различном 
удалении от ПКЗ, %
ппп
Стадии
микрога-
метоге-
неза
Год
отбора
пыльцы
X ± m Диапазон
изменчивости
Коэфф.
вариации
1 2 3 4 5 6
ППП1 1 1992 — — —
1993 94,04 ± 1,16* 65,30 — 99,10 6,73
1996 93,99 ± 0,79 * 79,30 — 99,45 4,89*
1997 — — —
среднее 94,02 ± 0,03* 5,81
Сѵ, % 0,04
2 1992 87,46 ± 1,55 62,87 — 95,60 9,73
1993 86,72 ± 1,72 49,40 — 95,10 10,87
1996 84,73 ± 1,67 51,55 — 94,65 11,51
1997 87,30 ± 1,52 62,50 — 94,70 9,36
среднее 86,55 ±0,63** 10,37
Сѵ, % 1,45
ППП2 1 1992 — — —
1993 92,69 ± 1,47* 76,50 — 98,83 7,08*
1996 91,91 ± 1,26* ** 73,15 — 98,75 7,51
1997 — — —
среднее 92,30 ±0,39** 7,3
Сѵ, % 0,61
2 1992 83,45 ±2,17 67,60 — 96,95 11,03
1993 82,68 ± 2,41 49,26 — 97,75 13,99
1996 83,97 ± 1,86 51,80 — 96,00 12,13
1997 84,02 ± 2,98 45,10 — 95,90 15,47
среднее 83,53 ±0,31** 13,16
Сѵ, % 0,75
ПППЗ 1 1992 — — —
1993 94,80 ± 0,64* 85,84 — 98.27 3,22*
1996 93,71 ±0,57* 84,10 — 99,20 3,89*
среднее 94,26 ±0,55* 3,56*
Сѵ, % 0,82
1 2 3 4 5 6
2 1992 89,43 ± 1,32 78,03 — 98,47 6,58
1993 82,42 ± 2,57 48,50 — 94,55 14,94
1996 84,79 ± 1,64 38,95 — 96,60 12,41
среднее 85,55 ±2,03 ** 11,31
Сѵ, % 4,17
ППП к 1 1992 94,20 + 0,89 75,53 — 98,27 4,88
1993 95,82 ± 0,66* 79,52 — 98,82 3,74
1996 95,21 ±0,53* 89,40 — 99,90 3,07
среднее 95,08 ± 0,47 * 3,9
Сѵ, % 0,86
2 1992 — — —
1993 89,73 ± 0,87 77,45 — 96,72 5,3
1996 91,71 ±0,77 80,45 — 97,85 4,75
среднее 90,72 ± 0,99 5,03
Сѵ, % 1,54
*  Достоверные различия между различными стадиями микрогаметогенеза по пока­
зателю фертильности пыльцы, р < 0,05.
* *  Достоверные различия опытных ППП с контрольной по показателю фертильнос­
ти пыльцы, р < 0,05.
в других насаждениях (см. табл. 7). Достоверные различия между дру­
гими насаждениями сосны по частоте мелких микроспор отсутствуют.
На ранних этапах развития пыльцы 41,2-50,4 % микроспор с наруше­
ниями структуры воздушных мешков всех насаждений имели признаки 
некробиоза вплоть до полной элиминации содержимого микроспоры. Сре­
ди мелких микроспор признаки дегенерации в этот период имели 70,37- 
82,17 %. Эти результаты вновь подтверждают нежизнеспособность мел­
ких и морфологически аномальных микроспор.
Частота микроспор с признаками некробиоза достоверно выше 
в насаждениях в зонах слабого загрязнения и фоновых условиях 
(1,56 и 1,51 % соответственно), чем в насаждениях сосны в зонах силь­
ного и среднего уровня загрязнения (0,58 и 0,74 % соответственно) 
(рис. 7). Выявлена тенденция к увеличению частоты полностью деге- 
нерированных микроспор в насаждениях по мере снижения величи­
ны техногенной нагрузки, но в фоновом насаждении частота их наи-
Частота аномалий микроспор и пыльцы сосны
Спектр
аномалий
Стадия развития пыльцы
1 2 1 2
ППП1 ПП П 2
1 0,16 ±0,05 0,94 ±0,19 ** 0,28 ±0,12 0,36 ±0,16
2 0,41 ±0,12 6,09 ± 1,57 ** 1,29 ±0,08 8,79 ± 2,67**
3 2,17 ±0,37 2,37 ± 0,54 2,53 ± 0,45 1,19 ±0,28*
4 1,52 ±0,37 1,68 ±0,34 2,10 ±0,44 0,88 ± 0,25*
5 0,58 ±0,13 1,46 ± 0,16** 0,74 ±0,14 2,01 ±0,38**
6 1,08 ±0,16 2,27 ± 0,28** 1,19 ±0,21 2,29 ± 0,54
7 0,038 ± 0,02 0,07 ±0,01** 0,06 ± 0,02 0,04 ± 0,01
8 0,03 ± 0,02 0,01 ±0,007 0,03 ±0,01 0
9 0,03 ±0,01 0,36 ± 0,06** 0,03 ± 0,02 0,14 ±0,05*
Частота стерильной пыльцы
6,01 ±0,76 15,27 ± 1,65** 8,09 ± 1,26 16,03 ±3,00*
ПППЗ П П П К
1 0,15 ±0,07 0,33 ±0,10 0,16 ±0,03 0,28 ± 0,05*
2 0,50 ±0,16 6,48 ± 1,35** 0,38 ±0,10 2,91 ±0,54**
3 1,25 ±0,22 0,86 ±0,12 0,91 ±0,15 0,87 ±0,15
4 1,27 ±0,27 0,69 ±0,10* 0,75 ±0,19 1,03 ±0,24
5 1,56 ±0,23 3,57 ±0,63** 1,51 ±0,21 0,70 ± 0,08**
6 1,40 ±0,19 2,97 ± 0,46** 0,85 ±0,11 2,29 ±0,37**
7 0,04 ±0,01 0,05 ± 0,01 0 0,02 ± 0,007
8 0,01 ± 0,009 0,02 ± 0,01 0,02 ±0,01 0,01 ± 0,004
9 0,11 ±0,05 0,28 ± 0,05* 0,18 ±0,04 0,16 ±0,03
Частота стерильной пыльцы
6,29 ± 0,72 15,21 ±2,13** 4,79 ± 0,52 8,29 ±0,77**
П р и м е ч а н и е .  Типы аномалий микроспор и пыльцевых зерен: 1 — мелкие 
цитологически нормальные; 2 — мелкие дегенерированные; 3 — цитологически 
нормальные с аномальными воздушными мешками; 4 — дегенерированные с 
аномальными воздушными мешками; 5 — морфологически нормальные с при­
знаками некробиоза; 6 — деформированные с признаками некроза; 7 — круп­
ные; 8 — нераспавшиеся тетрады; 9 — другие аномалии.
* Достоверные различия по частоте аномалий между стадиями микрогаметогенеза 
при р < 0,05.
* *  То же при р < 0,01.
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Рис. 7. Значения t-критерия Стьюдента для сравнения насаждений со­
сны: а — ППП 1 и ППП 2; б — ППП 1 и ППП 3; в — ППП 1 и ППП К; г — ППП 2 
и ППП К; д — ППП 2 и ППП 3; е — ППП 3 и ППП К по признаку частоты 
микроспор и пыльцевых зерен с различными типами аномалий. Условные 
обозначения типов аномалий микроспор и пыльцы см. в примеч. к табл. 7.
меньшая (достоверные различия с зоной слабого уровня загрязнения 
при р < 0,01) (см. рис. 7).
Ко времени созревания пыльцы показатель ее фертильности дос­
товерно снизился во всех насаждениях по сравнению с 1-й стадией 
микрогаметогенеза (см. табл. 6). Отмечены изменения в частотном 
распределен™ деревьев сосны с разным уровнем фертильности пыль­
цы. Так, на 1-й стадии микрогаметогенеза во всех насаждениях 
численно преобладали деревья с фертильностью микроспор выше 
90 % (рис. 8, а). Частота их составляла 71,47-90,91 %. Различия меж­
ду частотами деревьев выделенных групп деревьев исследуемых на­
саждений недостоверны.
На 2-й стадии микрогаметогенеза отмечено снижение показате­
ля фертильности пыльцы ко времени ее созревания для всех модель­
ных особей всех исследуемых насаждений сосны. Доля деревьев с 
высокой фертильностью пыльцы уменьшилась в зонах загрязнения 
до 33,33-38,24 %, в фоновых условиях — до 75,76 % (рис. 8, б). 
У 20,3-36,6 % деревьев из зон загрязнения фертильность пыльцы сни­
зилась более чем на 10 %. В фоновом насаждении такие особи не 
выявлены. Различия распределений деревьев сосны в соответствии с 
показателем фертильности пыльцы на 2-й стадии микрогаметогенеза 
между ППП из зон загрязнения и из фонового насаждения достоверны 
(табл. 8).
Таблица 8
Значения критерия х2для распределений деревьев сосны 
по показателю фертильности (х2 табл. = 9,21 при р < 0,01, к = 2)
Сравниваемые ППП
Стадия микрогаметогенеза
1 2
ППП 1 — ППП к 1,41 11,90
П П П 2 — П П П К 3,95 15,10
ППП 3 — ППП к 0,34 11,43
ППП 1 — ППП 2 1,75 0,75
ППП 1 —  п п п з 0,92 0,20
ППП 2 — ППП 3 3,06 1,00
Результаты исследования свидетельствуют о достоверности раз­
личий среднемноголетних значений показателя фертильности пыльцы 
между насаждениями сосны из зон загрязнения, с одной стороны, и
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Рис. 8. Вариационная кривая показателя фертильности микроспор и пыль­
цы на 1-й (а) и 2-й (6) стадиях микрогаметогенеза
насаждением из фоновых условий произрастания — с другой (р < 0,05) 
(см. табл. 6). Между насаждениями сосны из различных по уровню 
загрязнения зон различия по показателю фертильности пыльцы отсут­
ствуют.
Сравнительный анализ результатов нашего исследования и данных 
литературы показал, что частота стерильной пыльцы в насаждениях 
сосны, произрастающих при загрязнении среды фторсодержащими аэро- 
поллютантами, значительно выше таковой, выявленной другими авто­
рами для сосны, произрастающей в неблагоприятных условиях. К при­
меру, по данным K. Micieta & G. Murin (1997), в условиях загрязнения 
среды разными типами поллютантов у сосны наблюдается увеличение 
частоты абортивности пыльцы до 4,2-5,9 % против 3,4 % в контроле. В 
условиях переувлажнения частота аномальной пыльцы увеличивается 
до 8,7 % против 2-3 %, установленных в оптимальных условиях (Рожде­
ственский, 1974). Следует отметить также более высокие значения пока­
зателей стерильной пыльцы, выявленные нашим исследованием в насаж­
дении сосны из фоновых условий произрастания. Возможные причины 
этого явления— установившийся в последние годы более высокий фоно­
вый уровень загрязнения в условиях Среднего Урала по сравнению с 
другими территориями России и с более ранними годами, а также разра­
ботанная нами методика выявления аномальных пыльцевых зерен по ком­
плексу структурных и функциональных признаков.
Созревание пыльцы сопровождалось изменениями в соотноше­
нии типов ее аномалий (рис. 9, 10). Основную долю нарушений муж­
ского гаметофита сосны всех ППП на 1-й стадии микрогаметогене- 
за составляли мелкие микроспоры, микроспоры с аномалиями воз­
душных мешков, с начальными признаками дегенерации, полнос­
тью дегенерированные и деформированные микроспоры (см. рис. 9).
На 2-й стадии микрогаметогенеза была отмечена общая для всех 
ППП тенденция возрастания частоты мелкой пыльцы в 6-12 раз (см. 
табл. 7) и ее доли в спектре нарушений (см. рис. 10). Мы предпола­
гаем, что причиной этих изменений может быть реализация различ­
ных нарушений микрогаметогенеза на этапах роста и формирова­
ния структурных элементов пыльцевого зерна, результатом кото­
рой является прекращение развития мужских гаметофитов сосны. 
Частота мелких дегенерированных микроспор в зонах загрязнения 
достигает 6,09 (ППП 1) — 8,79 % (ППП 3) против 2,91 % в фоновых 
условиях (см. табл. 7). Различия между насаждениями из зон заг­
рязнения и фоновых условий достоверны при р < 0,01 (см. рис. 7).
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Рис. 9. Доля (%) различных типов нарушений микроспор исследуемы* 
насаждений сосны в спектре аномалий мужского гаметофита на 1-й стадии 
микрогаметогенеза.
Типы аномалий микроспор см. в примеч. к табл. 7
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Рис. 10. Доля (%) различных типов нарушений пыльцевых зерен иссле­
дуемых насаждений сосны в спектре аномалий структуры мужского гаме­
тофита на 2-й стадии микрогаметогенеза.
Типы аномалий пыльцевых зерен см. в примеч. к табл. 7
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Установлено, что частота мелкой дегенерированной пыльцы, выяв­
ленной в зонах загрязнения на 2-й стадии микрогаметогенеза, прибли­
зительно равна суммарной частоте всех аномальных микроспор на 1-й 
стадии микрогаметогенеза (6,01-8,09 %) (см. табл. 6). Проведенные 
исследования позволяют сделать вывод о том, что микроспоры, имею­
щие различные нарушения структуры и функций уже на начальных эта­
пах микрогаметогенеза, быстро прекращают свое развитие и легко 
выявляются в зрелой пыльце.
Мелкие микроспоры в отдельных случаях вступали в проталли- 
альные деления и формировали двух-трехклеточные пыльцевые зер­
на. Но большая часть мелкой пыльцы всех ППП как на 1-й (70,4-
82,2 %), так и на 2-й (86,9-96,1 %) стадии микрогаметогенеза имела 
цитологические нарушения. Этот факт вновь подтверждает нежиз­
неспособность мелких микроспор.
Другая общая для всех исследуемых насаждений особенность спек­
тра нарушений пыльцы заключается в снижении ко времени ее созрева­
ния доли пыльцевых зерен с аномалиями воздушных мешков (см. рис. 9, 
10). Вероятно, некоторые генетические нарушения, проявляясь в пер­
вую очередь аномалиями воздушных мешков, в дальнейшем приводят 
к дегенерации ядра и цитоплазмы пыльцевых зерен. Свидетельство это­
му — значительное увеличение частоты морфологически аномальной 
пыльцы с признаками некроза и ее доли в спектре аномалий на второй 
стадии микрогаметогенеза (см. табл. 7, рис. 10).
Крупные микроспоры и пыльцевые зерна легко выявляются в пыль­
це растений на разных стадиях ее развития. Нашими исследованиями 
было установлено, что крупные микроспоры и пыльцевые зерна состав­
ляют незначительную долю в аномальной пыльце исследуемых насаж­
дений (см. рис. 9,10). Тем не менее частота их в зонах загрязнения была 
выше в 3-8 раз, чем в фоновом насаждении (см. табл. 7), а для отдель­
ных деревьев частота нередуцированной пыльцы значительно превы­
шает среднестатистический уровень. Причина отмеченного явления, 
на наш взгляд, в кластогенном эффекте факторов среды, а также в гене­
тических особенностях деревьев сосны и индивидуальной реакции их 
на внешние воздействия.
Сравнительные исследования спектра аномалий пыльцы иссле­
дуемых насаждений сосны показали, что в зонах сильного и сред­
него уровня загрязнения цитологические проявления нарушений 
мужских гаметофитов сосны в 72,4-73,9 % случаев сопровождают­
ся нарушениями структуры воздушных мешков. В фоновых усло-
виях и в зоне слабого техногенного загрязнения среды нарушения 
процесса микрогаметогенеза проявляются преимущественно изме­
нением цитологических картин микрогаметогенеза сосны, и лишь в
33,2 и 44,9 % случаев соответственно они сопровождаются морфо­
логическими аномалиями.
Рассмотрим возможные причины формирования аномальной 
пыльцы. Данные литературы показали, что образование аномаль­
ных пыльцевых зерен может быть результатом экспрессивности му­
тантных генов, приводящей к нарушениям в расхождении хромосом к 
полюсам, хиазмообразованию, нарушениям цитотомии, образованию 
параллельных, слившихся и триполярных веретен и т. д. при мейозе 
(Цитология..., 1975; Буторина и др., 1985; Пожидаеваи др., 1985; Под- 
лисских и др., 1996). Установлена также взаимосвязь между некоторы­
ми цитогенетическими аномалиями в период мейоза, обусловленными 
факторами внешней среды (пониженных температур воздуха, загрязня­
ющих веществ и др.), и образованием пыльцы с нарушениями размеров 
тела пыльцевого зерна, формы и числа воздушных мешков (Chira, 1967; 
Ригер, Михаэлис, 1967; Яковлев, 1978; Сунцов, 1982; Бессонова, 1992). 
Таким образом, нарушения развития мужского гаметофита могут быть 
следствием генных и хромосомных мутаций в генеративной сфере на 
предшествующих этапах ее развития.
Множество морфологических вариантов крупных микроспор, най­
денных нами во всех насаждениях сосны, позволяет предположить раз­
личные причины их возникновения. Крупные пыльцевые зерна «пра­
вильной» формы, имеющие два или четыре воздушных мешка, две или 
четыре клетки, имеют, вероятно, сбалансированный (полиплоидный) 
набор хромосом. Причинами образования таких пыльцевых зерен в 
литературе считают мутации, приводящие к нарушениям мейоза и обус­
лавливающие десинапсис на стадии метафазы 1, формирование и слия-1 
ние параллельных веретен на стадиях метафазы 2 и анафазы 2, преж­
девременный цитокинез после телофазы первого деления, а также рес­
титуцию ядер, следующую вслед за их делением (Ригер, Михаэлис, 1967; 
Буторина, Уваров, 1980; Подлисскихидр., 1996; Micieta, Murin, 1997). 
Полиплоидный характер крупных микроспор сосны отмечали М. Г. Ко- 
зубов (1974), Ю. Ф. Рождественский (1981).
Крупные пыльцевые зерна иной формы и размеров с различным чис­
лом крупных и мелких воздушных мешков мы считаем гиперплоидными 
с несбалансированным гаплотипом. Причинами их возникновения мо­
гут быть геномные мутации и цитомиксис в период мейоза (Ригер, Миха-
элис, 1969). Следовательно, возникновение крупных микроспор и пыль­
цевых зерен может быть обусловлено кластогенным эффектом факторов 
среды, а также генетическими особенностями деревьев сосны.
Формированию мелких микроспор способствуют нарушения про­
цессов роста и деления клеток при формировании первичного ар­
хеспория, цитомиксис, аномалии веретена деления, хромосомные и 
геномные мутации в процессе мейоза и дальнейшая элиминация 
ацентрических фрагментов хромосом и целых хромосом в процессе 
микроспорогенеза (Ригер, Михаэлис, 1967; Бессонова, 1992). В ре­
зультате образуются анеуплоидные, гипогаплоидные или частич­
но гипоплоидные структуры вследствие отсутствия у них соответ­
ственно одной или нескольких хромосом или хромосомных сегмен­
тов (Ригер, Михаэлис, 1967).
Вероятной причиной возникновения нарушений структуры воз­
душных мешков могут быть мутации, оказывающие как непосред­
ственное влияние на их развитие, так и обуславливающие нару­
шения метаболизма в микроспорангии и самой микроспоре. Это 
предположение базируется на данных литературы о том, что воз­
душные мешки микроспоры сосны образуются вследствие расхож­
дения слоев экзины, которая является продуктом синтетических про­
цессов в цитоплазме микроспоры и в тапетуме (Моносзон-Смоли- 
на, 1949; Козубов, 1974; Резникова, 1984). Мы рассматриваем их 
появление как результат кластогенного действия загрязняющих ве­
ществ и эффекта мутантных генов в мейозе и гаметогенезе.
В норме воздушных мешков у пыльцы сосны два. В экстремальных 
условиях обитания у сосны и ели обнаружены пыльцевые зерна, имею­
щие от одного до восьми воздушных мешков типичной для вида формы, 
либо кольцевые или полусферические мешки, либо редуцированные 
(Бударагин, Бреусова, 1973; Яковлев, 1978; Рождественский, 1981; 
Ругузов, Склонная, 1983; Федотов и др., 1983; Муратова, Козубов, 
1986). Сосна — ветроопыляемое растение. Воздушные мешки пыльце­
вого зерна, как отмечено некоторыми авторами, играют роль парусов 
и, ориентируя его определенным образом в микропиллярной жидкости 
(Ругузов, 1986), влияют на эффективность опыления. В связи с этим 
нормальное развитие воздушных мешков приобретает решающее зна­
чение в обеспечении генетического разнообразия в популяции. Дефект 
воздушных мешков, при цитологически нормальном развитии пыльце­
вого зерна, снижает его летучесть и уменьшает возможность перекрес­
тного опыления.
До сих пор в качестве причин образования аномальных микро­
спор мы рассматривали кластогенные свойства аэрополлютантов. 
Однако в естественных условиях произрастания трудно разграни­
чить мутагенные и немутагенные эффекты действия аэрополлютан­
тов, поскольку многие аэрополлютанты характеризуются как му­
тагенным, так и токсическим действием (Patterson, 1983; Титов и 
др., 1995; Романовский, 1997). В литературе было показано, что при 
сильном загрязнении среды аэрополлютантами-мутагенами преоб­
ладают токсические эффекты, тогда как при слабом — мутагенные 
(Patterson, 1983; Каллак, Рейдла, 1989; Титов и др., 1995; Романов­
ский, 1997). Известно, что при определенных условиях аэрополлю­
танты, не проявляющие мутагенных свойств, и многие стрессовые 
ситуации могут способствовать образованию мутагенных эффек­
тов (Яковлев, 1978; Жученко, Король, 1985; Петрова и др., 1989; 
Третьякова, Ларионова, 1995; Романовский, 1997).
Отмечена в литературе возможность прямого эмбриотоксического 
действия аэрополлютантов на репродуктивные органы растений (Бес­
сонова, 1992). Показано, что подавление под влиянием разных факто­
ров ферментативной активности в микроспоре препятствует нормаль­
ному развитию мужских гаметофитов, что проявляется в остановке их 
в развитии на разных стадиях и дегенерации сразу же вслед за биохими­
ческими отклонениями (Поддубная-Арнольди и др., 1961).
Токсические эффекты фторидов на генеративных органах растений, 
сосны в частности, не исследованы. Однако политропное действие фто­
ридов на ферментные системы растений, отмеченное выше, позволяет 
предположить возможность эмбриотоксических эффектов фторсодер­
жащих эмиссий.
Проведенные нами сравнительные исследования спектра анома­
лий пыльцы исследуемых насаждений сосны показали, что в зонах 
сильного и среднего уровня загрязнения доминируют микроспоры 
и пыльцевые зерна с морфологическими нарушениями. Этот факт, 
а также отсутствие типичных для токсического повреждения эффек­
тов (тканеспецифичности и площадного поражения, однотипности 
поражения различных клеток или участков тканей) (Николаевский, 
1975), разнообразие форм аномалий микроспор и пыльцы и разно­
временность их дегенерации позволяют нам предположить преиму­
щественно мутагенное поражение генеративной сферы сосны в зо­
нах сильного и среднего уровней техногенного загрязнения, обус­
ловленное фактором техногенного загрязнения среды.
Общим признаком мужской генеративной сферы сосны фонового 
насаждения и зоны слабого уровня загрязнения является высокая час­
тота выполненных пыльцевых зерен с признаками некробиоза, малая 
частота микроспор с аномальными воздушными мешками при цитоло­
гически нормальных цитоплазме и ядре.
Однако слабое загрязнение среды аэрополлютантами также спо­
собствует возрастанию частоты дефектов в мужской генеративной 
сфере сосны. Об этом свидетельствует более высокая, по сравнению 
с фоновым насаждением, частота цитологически аномальных мик­
роспор с нарушениями структуры воздушных мешков и достоверно 
более высокая частота полностью дегенерировавших микроспор. 
Спектр аномалий микроспор и пыльцы ППП 3 позволяет предпо­
ложить действие преимущественно генетических механизмов при 
формировании аномалий мужского гаметофита сосны. Негативные 
эффекты техногенных эмиссий в зоне слабого уровня загрязнения 
не препятствуют развитию мужских гаметофитов на ранних эта­
пах, но в конечном итоге приводят к появлению признаков некро­
биоза и гибели пыльцевого зерна. Таким образом, элиминация ано­
мальных и неадаптивных гаплотипов сосны из зоны слабого уров­
ня загрязнения смещена на более поздние сроки.
Итак, изучаемый период микрогаметогенеза характеризуется 
интенсивной элиминацией гаплотипов сосны. Спектр аномалий 
микроспор и пыльцы исследуемых насаждений различается, что 
может быть следствием неоднородности их генотипического соста­
ва, влияния экологических условий (различий в составе и свойствах 
техногенных эмиссий, метеорологических факторов). В связи с этим 
представляло интерес рассмотреть зависимость цитоморфологичес- 
ких параметров мужского гаметофита сосны исследуемых насажде­
ний, сформированных в разные годы, от метеорологических факто­
ров этих лет.
4.4. Особенности микрогаметогенеза 
и фертильность пыльцы сосны в годы 
исследований
Известно, что неблагоприятные погодные условия, климатические 
и экологические факторы оказывают влияние на развитие генератив­
ной сферы хвойных растений. Реакция процессов микроспоро- и гаме- 
тогенеза на воздействие экологических факторов в различных клима­
тических условиях одинакова и заключается в смещении сроков нача­
ла и окончания фаз мейоза и митоза, увеличении продолжительности 
фаз и сумм эффективных температур, характеризующих процессы (Ко­
зубов, 1974; Некрасова, 1976; Яковлев, 1979; Сунцов, 1982). Отмече­
на значительная межгодовая вариабельность продолжительности фаз 
споро- и гаметогенеза, дат наступления и температурных параметров, 
характеризующих эти процессы, в пределах одной климатической зоны, 
вплоть до фенологической изоляции популяций из различных экологи­
ческих условий произрастания (Sarvas, 1967; Мамаев, 1968,1973; Ко­
зубов, 1974; Рождественский, 1975, Некрасова, 1976; Яковлев, 1979; 
Артемов, 1981; Сунцов, 1982; Санников, 1993; Петрова, Санников, 
1996). Значительные отклонения параметров внешней среды от опти­
мального для вида уровня могут привести к недоразвитию или ано­
мальному развитию генеративных структур хвойных растений. Наибо­
лее изученными с фенологических позиций у сосны являются процессы 
мейоза и пыления (Мамаев, 1968,1973; Козубов, 1974; Шкарлет, 1974; 
Рождественский, 1975; Некрасова, 1976; Лаура, 1978; Яковлев, 1979; 
Артемов, 1981; Сунцов, 1982; Третьякова, 1990; Петрова, Санников, 
1996). Этапам микрогаметогенеза, в частности, проталлиальным деле­
ниям, посвящены лишь единичные работы (Хромова, 1972; Некрасова, 
1976; Яковлев, 1979), вероятно, вследствие трудностей интерпретации 
микрофенологических наблюдений, обусловленных неодновременным 
вступлением в фазы развития мужских гаметофитов разных особей, асин- 
хронностью процессов в пределах кроны дерева. Таким образом, акту­
альность фенологических исследований микрогаметогенеза сосны по- 
прежнему высока.
Литературные данные о влиянии техногенного загрязнения сре­
ды на ход сезонного развития репродуктивных органов хвойных 
растений немногочисленны и противоречивы. Одними авторами 
отмечена задержка в весеннем развитии сосны под воздействием высо­
ких доз аэрополлютантов (Шкарлет, 1974; Осколков, 1998), други­
ми — более раннее их развитие (Григорьев, Пахарькова, 2001). Извес­
тно также, что неблагоприятные погодные условия в период микрога­
метогенеза сосны могут усилить действие других факторов, в частно­
сти, загрязнения среды аэрополлютантами (Шкарлет, 1974; Круклис, 
Милютин, 1977).
Следовательно, изучение микрофенологических особенностей раз­
вития мужского гаметофита сосны в разные годы и изменчивости каче­
ства пыльцы (фертильности) позволит выявить степень зависимости 
структурных и функциональных параметров мужской генеративной 
сферы от метеорологических факторов среды.
М икрофенологические исследования процесса формирования и 
развития пыльцы сосны были проведены нами в течение четырех 
лет. Изучали влияние погодных условий разных лет на динамику 
весенних процессов развития мужского гаметофита сосны из зоны 
сильного техногенного загрязнения среды, синхронность развития 
мужского гаметофита в кроне дерева и в насаждении в целом, а так­
же микрофенологические спектры насаждений сосны из различных 
условий произрастания.
Учет погодных условий при оценке их влияния на процессы реп­
родукции сосны очень сложен вследствие большой длительности про­
цесса формирования генеративных структур хвойных растений (и 
мужского гаметофита, в частности). Основываясь на данных лите­
ратуры, обратимся к параметрам, характеризующим погодные ус­
ловия в течение периода с марта по июнь в годы исследований. Для 
характеристики метеорологических условий были использованы по­
казатели среднесуточных температур воздуха, суммы эффективных 
температур выше +5°С, выражаемых в градусо-днях (г.-д.), и даты 
устойчивого перехода среднесуточных температур через +5, +10, 
+ 15°С.
В 1991 г. переход среднесуточных температур через +5 и +10°С 
произошел необычно рано — 9 и 18 апреля соответственно (табл. 9) 
(Бюллетень..., 1995). Раннее потепление и высокие температуры ап­
реля и мая сопровождалось низким количеством осадков (рис. 11, а).
Первое проталлиальное деление в микроспорах сосны в 1991 г. про­
ходило в конце первой — начале второй декады мая. Сумма эффектив­
ных температур выше +5°С составила к этому времени 175 г.-д. 
(табл. 10). К 14 мая (201,4 г.-д.) практически все особи сосны имели
2-клеточную пыльцу. К 16 мая (227,8 г.-д.) у 60 % особей пыльца была
3-клеточной. Пыление в насаждении началось 17 мая при сумме эффек-
Даты устойчивого перехода среднесуточных температур воздуха 
через температурные пороги
Год
Дата перехода через
о°с 5°С 10°С 15°С
1991* 2.04 9.04 18.04 19.05
1992* 21.03 4.05 10.05 15.06
1993* 3.04 1.05 26.05 1.06
1996** 3.04 1.05 2.05 30.05
* По данным метеостанции г. Сысерти.
** Поданным метеостанции г. Екатеринбурга.
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Рис. 11. Средние (по декадам) значения температур воздуха, суммы осад­
ков за вегетационные периоды 1991 (а), 1992 (6), 1993 (в), 1996 (г) годов
тивных температур, равной 241 г.-д. Начало пыления сосны совпало с 
датой перехода среднесуточных температур через +15°С.
Весь период весеннего развития пыльцы сосны в 1991 г. занял 37- 
39 дней, что несколько выше среднемноголетних значений его дли­
тельности.
1992 г. характеризовался существенно иным течением весенних про­
цессов. Переход среднесуточных температур через 0°С пришелся на 
начало третьей декады марта (см. табл. 9), однако весь апрель держа-
Характеристика фенофаз микрогаметогенеза сосны в годы 
исследований
Стадия
Параметры
Год
МИКрОГАМС*
тогенеза 1991 1992 1993
Мейоз Дата начала — — 12 мая
(пахитена) Сумма эффективных темпе­
ратур на начало стадии, 
граду со-дни 50,8
Относительная сумма эффек­
тивных температур на начало 
стадии, % _ _ 3,63
Первое Дата начала 10 мая 1 июня 27 мая
проталлиальное
деление
Сумма эффективных темпе­
ратур на начало стадии, 
градусо-дни 175 135,1 139,2
Относительная сумма эффек­
тивных температур на начало 
стадии, % 12,49 9,65 9,94
Второе Дата начала 14 мая 3 июня 2 июня
проталлиальное
деление
Сумма эффективных темпе­
ратур на начало стадии, 
градусо-дни 201,4 140,2
Относительная сумма эффек­
тивных температур на начало 
стадии, % 14,38 10,01
Пыление Дата начала 17 мая 6 июня 4 июня
Сумма эффективных темпе­
ратур на начало стадии, 
градусо-дни 241 151 200,4
Относительная сумма эффек­
тивных температур на начало 
стадии,% 17,21 10,78 14,31
лась холодная погода (см. рис. 11, б) с ночными морозами до -6-14°С. 
Переход среднесуточных температур через +5°С был отмечен в поздние 
сроки (4 мая). Среднесуточные температуры воздуха в мае были также
несколько ниже обычного (5,3-13,8°С), несмотря на высокие дневные 
температуры (20-26°) в отдельные дни. Переход среднесуточных тем­
ператур через +10° был отмечен 10 мая. Некоторое потепление во вто­
рой декаде мая (13,8°) сменилось похолоданием и снижением среднесу­
точных температур до 8,3-10,4°С. В третьей декаде мая и первой декаде 
июня отмечались заморозки, на поверхности почвы минимальные темпе­
ратуры доходили до -5°С. Переход среднесуточных температур через 
+15°С произошел в этот год поздно — лишь к 15 июня.
Первое проталлиальное деление сосны было отмечено 1-2 июня и 
потребовало суммы эффективных температур, равной 135,1 г.-д. (см. 
табл. 10). Вслед за первым прошли второе и третье проталлиальные 
деления. Уже к 4 июня у 64 % особей сосны пыльца была 2-клеточной 
либо в фазах 2-го проталлиального деления (у остальных — 1 -клеточ­
ная). К 5 июня 68 % особей на ППП 1 имели 3-4-клеточную пыльцу, 
у 18 % особей нижние микростробилы начинали пылить. Массовое пы- 
ление в насаждении началось 6 июня и потребовало 151 г.-д. Весь пери­
од развития мужского гаметофита в 1992 г. длился приблизительно 30- 
32 дня.
Таким образом, неблагоприятные погодные условия весны 
1992 г. не удлинили периода весеннего развития мужского гамето­
фита, но сроки наступления фенофаз и длительность фаз микрога­
метогенеза отличались от среднемноголетнего уровня.
Ход температур начала вегетационного периода 1993 г. был 
близок к таковому в 1992 г. (рис. 11, в): весь апрель среднесуточные 
температуры воздуха не поднимались выше 1,6-2,9°С, хотя днев­
ные максимумы в отдельные дни достигали +12-17°С. Переход сред­
несуточных температур через +5°С совпал с началом мая (см. 
табл. 9). На дату 12 мая микроспороциты многих особей ППП 1 все 
еще находились на стадии профазы (пахитена) первого деления мей- 
оза, хотя у некоторых деревьев уже наблюдались диады и редко тет­
рады (см. табл. 10). Переход температур через +10° был отмечен нео­
бычно поздно — в середине третьей декады мая (см. табл. 9). Первое 
проталлиальное деление у деревьев ППП 1 пришлось на 27-28 мая 
(139,2 г.-д.). К 4 июня (200,4 г.-д.) все особи ППП 1 имели 3-4-кле­
точную пыльцу, часть особей пылила.
Весь процесс весеннего развития пыльцы сосны в 1993 г. длился 
приблизительно 34 дня.
Переход среднесуточных температур воздуха через рубеж 0°С в 
1996 г. пришелся на начало первой декады апреля, однако дальней­
шего увеличения температуры не произошло. Напротив, весь апрель 
держалась холодная погода (рис. 11, г). Средние температуры третьей 
декады апреля были ниже нулевой отметки. В первой декаде мая про­
изошло резкое потепление, в отдельные дни максимальные темпера­
туры воздуха достигали 25°С. Однако вторая и особенно третья дека­
ды мая характеризовались понижением температур. Устойчивый пе­
реход среднесуточных температур воздуха через величину +15°С про­
изошел лишь в первой декаде июня. В целом весну 1996 г. можно 
охарактеризовать как холодную и сухую.
У большинства деревьев насаждения ППП 1 на дату 29 мая на­
блюдали одноклеточные микроспоры, лишь у 9,3 % модельных осо­
бей прошло первое проталлиальное деление. К 6 июня у 9,3 % особей 
нижние микростробилы мужских шишек начинали пылить, у 4,7 % 
особей пыльца была преимущественно одно-двуклеточной, пыльца 
остальных особей насаждения находилась на стадиях второго и тре­
тьего митотических делений. Массовое пыление в насаждении при­
шлось на 7-8 июня. Весь период развития мужского гаметофита в 1996 
г. длился приблизительно 36-37 дней. Таким образом, неблагоприят­
ные погодные условия весны 1996 г. несколько удлинили весеннее 
развитие мужского гаметофита, в результате сроки наступления фе- 
нофаз и длительность фаз микрогаметогенеза несколько отличались 
от среднемноголетнего уровня.
Четырехлетние микрофенологические наблюдения показали, что 
даты начала стадий микрогаметогенеза сосны, нижние температур­
ные пороги для начала отдельных фаз микрогаметогенеза сосны 
обыкновенной варьировали в разные годы. Так, проталлиальные 
деления в разные годы требовали от 135 до 175 г.-д. (9,65-12,49 % от 
среднемноголетней суммы эффективных температур выше +5°С), 
пыление — от 151 до 241 г.-д. (10,78-17,21 %).
В литературе было отмечено, что сезонные процессы растений в 
условиях умеренного и холодного климата протекают тем быстрее, 
чем выше температура среды в диапазоне от биологического нуля до 
температурного оптимума (+15°С для микротермов, к которым отно­
сится сосна) (Шульц, 1981). Нашими исследованиями было установ­
лено, что раннее наступление теплой погоды, как это наблюдали в 
1991 г., не сократило длительности весеннего периода развития пыль­
цы сосны, хотя и способствовало раннему началу формирования 
мужских гаметофитов и раннему пылению. Можно предположить, 
что в 1991 г. период органического покоя сосны к началу весны (пе­
реход среднесуточных температур через 0°С) еще не окончился, вслед­
ствие чего профаза мейоза началась несколько позже перехода сред­
несуточных температур через +5°С. Другой возможной причиной 
большой длительности весеннего сезонного развития мужских гене­
ративных структур сосны в 1991 г. были ранние осенние заморозки 
1990 г. (Бюллетень..., 1995), которые могли препятствовать прохож­
дению полного осеннего цикла формирования мужских генератив­
ных органов. В такой ситуации, как описано в литературе, микро­
спорангии сосны могут зимовать на стадии вторичного археспория, 
в весенний период продолжают интенсивно наращивать массу спо­
рогенных клеток и, следовательно, переходят к мейозу в более поздние 
сроки (Хромова, 1972; Лаура, 1972; Козубов, 1974).
Проведенные нами исследования показали, что проталлиальные 
деления во все годы начинались не ранее перехода среднесуточных 
температур воздуха через отметку +Ю°С. Пыление у исследуемых 
деревьев начиналось при среднесуточных температурах воздуха 
+ 10°С, за исключением 1993 г., когда период со среднесуточными 
температурами выше +Ю°С был очень краток и продолжался всего 
4 дня (переход через отметку +15°С наблюдался уже 1 июня, тогда 
как пыление началось 4-5 июня).
В результате микрофенологических наблюдений было установле­
но, что ход развития мужского гаметофита сосны во многом обуслов­
лен погодными условиями весеннего сезона. Вследствие высокого уров­
ня изменчивости календарные сроки начала стадий гаметогенеза, так 
же как и показатель суммы эффективных температур выше +5°С, на­
бранной на начало этапов развития пыльцы сосны, не могут быть на­
дежными показателями хода развития мужского гаметофита. Этот вы­
вод согласуется с результатами других авторов (Мамаев, 1972; Некра­
сова, 1976). Проталлиальные деления являются чувствительной к тем­
пературе воздуха стадией микрогаметогенеза и начинаются только при 
достижении среднесуточных температур+10°С.
Ранее (см. табл. 6) было отмечено, что показатель фертильности 
пыльцы сосны зависит от стадии ее развития: чем позже осуществ­
ляли сбор пыльцы, тем ниже была величина фертильности. Следо­
вательно, сравнительные цитоэмбриологические исследования дол­
жны проводиться с учетом стадии развития мужского гаметофита. 
Целью дальнейших исследований было изучение особенностей раз­
вития мужского гаметофита сосны в микроспорангии, микросгро- 
биле, мужской шишке, в кроне дерева, в насаждении сосны для обо­
снования методики отбора микростробил, мужских шишек и т. д.
В результате проведенных работ было выявлено, что микроспо­
ры сосны из одного спорангия проходят начальные стадии микро­
гаметогенеза синхронно. Одна из возможных причин — отмечен­
ная некоторыми авторами синхронность предшествующих ему фаз 
мейоза (Козубов, 1974; Резникова, 1984; Ругузов, Склонная, 1986; 
Третьякова, 1990). Температура внешней среды вплоть до перехода 
среднесуточных температур через +5°С также препятствует асинхрон­
ному началу развития генеративных структур сосны ранней вес­
ной (Шульц, 1981). Синхронизации ранних этапов гаметогенеза спо­
собствует зависимость развития микроспор от спорофитных тканей 
микроспорангия, прежде всего тапетума, которые активно функци­
онируют ограниченное время, а затем дегенерируют (Козубов, 1974; 
Рождественский, 1975; Singh, 1979; Резникова, 1984).
Установлено, что различия между микроспорами и пыльцевыми 
зернами по скорости их развития в пределах одного микростроби­
ла также невелики и в норме не превышают двух последователь­
ных фаз. Эти результаты соответствуют литературным данным о 
незначительной асинхронности мейоза в разных частях микростро­
била, отмеченной для разных видов сосны (Артемов, 1981; Ругузов, 
Склонная, 1986; Мошкович, 1991).
Исследование синхронности развития пыльцы сосны в мужской 
шишке выявило различия между микростробилами верхнего и ниж­
него ярусов: микростробилы из верхней части мужской шишки, как 
правило, развиваются медленнее, чем из нижней (рис. 12), что при­
водит к смещению времени начала пыления на 1-2 дня.
Визуальное изучение особенностей развития мужских генератив­
ных структур сосны в кроне дерева показало наиболее раннее их 
развитие в верхнем и среднем ярусах кроны, наиболее позднее — в 
нижнем. Отмечены также различия в зависимости от положения 
мужских шишек на ветви — на ветвях высоких порядков ветвления 
(I, II) развитие мужских гаметофитов более раннее. Подобные зако­
номерности установлены во всех изучаемых насаждениях сосны.
Таким образом, для сравнительных цитоэмбриологических ис­
следований сосны следует собирать мужские шишки одной части 
кроны, а микростробилы — из одной части мужской шишки. Та­
кой подход способствует снижению вероятности влияния случай­
ного фактора (стадии развития мужского гаметофита) на резуль­
таты исследований.
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Рис. 12. Частота микроспор на разных стадиях микрогаметогенеза в вер­
хнем и нижнем ярусах мужской шишки сосны
Проведенные исследования показали, что коэффициент вариации 
признака фертильности пыльцы, сформированной в разные годы, во 
всех исследуемых насаждениях сосны не превышает 5 %. Эта величина 
соответствует низкому уровню изменчивости признака (Мамаев, Мах- 
нев, 1996). Таким образом, неоднородность температурного и водного 
режимов весенних месяцев и июня разных лет не оказала существенно­
го влияния на цитоморфологические параметры пыльцы сосны.
Выявленные в нашем исследовании различия по наступлению дат и 
по суммам эффективных температур, необходимых для начала разви­
тия мужского гаметофита сосны в весенний период в разные годы, при 
отсутствии различий по фертильности пыльцы может свидетельство­
вать об адаптированное™ мужской генеративной сферы сосны к усло­
виям произрастания. Этот факт подтверждает возможность адаптации 
годичного цикла развития лесных пород к местным средним температу­
рам, установленную Р. Сарвасом (Sarvas, 1967) и подтвержденную в 
более поздних исследованиях (Некрасова, 1976; Сунцов, 1981; Арте­
мов, 1981).
Результаты фенологических исследований позволяют заключить, 
что различия в качестве пыльцы различных насаждений сосны обус­
ловлены прежде всего составом и свойствами техногенных эмиссий.
Итак, исследования цитоморфологической полноценности пыльцы 
и микрофенологических особенностей процесса микрогаметогенеза со­
сны обыкновенной, произрастающей в различных условиях внешней 
среды, показали следующее.
Каждую фазу развития мужского гаметофита сосны можно охарак­
теризовать комплексом признаков, которые можно использовать для 
диагностики структурных и функциональных нарушений пыльцы на 
разных стадиях ее развития. Микроспоры и пыльцевые зерна сосны без 
признаков цитоморфологических нарушений были определены нами как 
фертильные. Показатель фертильности пыльцы определяли по совокуп­
ности фертильной пыльцы.
Установлено, что показатель фертильности пыльцы, характери­
зующий цитоморфологическую полноценность мужского гаметофи­
та, снижается в ходе процесса микрогаметогенеза. На основании 
результатов проведенных исследований этап гаплоидных митозов 
мы считаем критическим с точки зрения реализации биохимических 
и генетических нарушений в период морфогенеза пыльцевого зер­
на сосны, обусловленных как генотипом особи, так и факторами 
внешней среды, и рассматриваем его как сито для отбора гаплоти- 
пов с генетическими нарушениями и, следовательно, освобождения 
популяций сосны от генетического груза.
Установлены достоверно значимые различия по показателю фер­
тильности пыльцы сосны из зон загрязнения, с одной стороны, и из 
фоновых условий — с другой, что позволяет сделать вывод о возра­
стании уровня генетического груза в генеративной сфере сосны под 
воздействием техногенных эмиссий. Ответная реакция мужской ге­
неративной сферы сосны из зон техногенного загрязнения — интен­
сивная элиминации аномальных и неадаптивных мужских гаме- 
тофитов.
Сравнительные исследования выявили приблизительно равный 
уровень стерильной пыльцы в насаждениях из зон разной степени 
техногенного загрязнения. Эти данные позволяют рассматривать 
показатель фертильности пыльцы как чувствительный к малым 
уровням загрязнения. В то же время отсутствие различий между зо­
нами сильного и слабого уровней техногенного загрязнения среды 
не позволяет нам использовать данный показатель для диагностики сте­
пени загрязнения среды аэрополлютантами.
Отсутствие различий по показателю частоты стерильной пыльцы 
между зонами разных уровней загрязнения может свидетельствовать о 
естественном отборе в генеративной сфере на предшествующих этапах 
развития генеративных органов либо о формировании специфического
генофонда сосны, устойчивого к сильному уровню загрязнения вслед­
ствие элиминации неадаптивных форм и адаптации оставшихся.
В насаждениях сосны в зонах сильного и среднего уровня загрязне­
ния среды аэрополлютантами были выявлены с высокой частотой мик­
роспоры и пыльцевые зерна с явными морфологическими нарушения­
ми. В результате анализа данных литературы можно сделать вывод о 
мутагенной природе отмеченных нарушений. Показатель частоты пыль­
цы с морфологическими аномалиями позволяет судить об уровне гене­
тических нарушений в генеративной системе сосны. Суммирование 
частоты аномальной пыльцы исследуемых насаждений дает возмож­
ность провести сравнительную оценку уровня генетического груза в 
насаждениях сосны из различных условий обитания.
Выявлены особенности спектра нарушений микроспор и пыльцы 
исследуемых насаждений. В насаждениях сосны из зоны слабого заг­
рязнения и фоновых условий достоверно выше частота морфологичес­
ки нормальных микроспор с признаками некробиоза, чем в насаждени­
ях сосны из зон сильного и среднего уровней загрязнения. Частота не- 
кротизированных (полностью дегенерированных) микроспор также 
возрастала по мере снижения величины техногенной нагрузки, но в 
фоновом насаждении частота их была достоверно меньше, чем в зоне 
слабого уровня загрязнения.
Сравнительные исследования спектра аномалий пыльцы иссле­
дуемых насаждений сосны показали, что в зонах сильного и сред­
него уровня загрязнения цитологические проявления нарушений 
мужских гаметофитов сосны в 72,4-73,9 % случаев сопровождают­
ся нарушениями структуры воздушных мешков. В фоновых усло­
виях и в зоне слабого техногенного загрязнения среды нарушения 
процесса микрогаметогенеза проявляются преимущественно изме­
нением цитологических картин микрогаметогенеза сосны и лишь в
33,2 и 44,9 % случаев соответственно они сопровождаются морфо­
логическими аномалиями.
Отмечено возрастание частоты и доли мелкой пыльцы в спектре 
нарушений при ее созревании, что можно объяснить остановкой в 
развитии и быстрой дегенерацией аномальных мужских гаметофи­
тов. Поскольку различия по показателю частоты мелкой пыльцы 
между насаждениями из зон загрязнения и фоновых условий досто­
верны, можно сделать вывод о техногенно обусловленных причи­
нах этого явления.
Различия в спектре аномалий пыльцы различных насаждений
сосны могут быть следствием влияния загрязняющих веществ на 
биохимические и физиологические процессы, генезисом мутаций 
de novo в генеративной сфере, а также изменением генетической 
структуры насаждений вследствие элиминации отдельных геноти­
пов из зон загрязнения.
Отсутствие явных признаков токсического поражения в генера­
тивной сфере сосны исследуемых насаждений, в том числе и в зоне 
сильного уровня загрязнения среды, может свидетельствовать о спе­
цифике действия фторсодержащих эмиссий на сосну, либо о более 
ранних эффектах в генеративной сфере, которые не могут быть уч­
тены в процессе МГГ, либо о формировании специфического устой­
чивого генофонда сосны вследствие элиминации неустойчивых 
форм или отсутствии у них мужских генеративных структур.
Результаты изучения морфоцитологической полноценности 
пыльцы сосны свидетельствуют об интенсивном отборе мутантных 
и неадаптивных гаметофитов сосны на начальных этапах микро­
гаметогенеза. Можно предположить, что к началу пыления в по­
пуляциях пыльцы модельных деревьев сосны остаются более-менее 
полноценные гаплотипы, в хромосомном наборе которых отсутству­
ют мутации, препятствующие их развитию (по крайней мере на дан­
ной стадии).
До сих пор мы исследовали цитоморфологические параметры пыль­
цы, характеризующие ее структуру. Обратимся к функциональным по­
казателям, которые позволят оценить особенности физиологии пыльцы 
сосны, сформированной при различных условиях среды.
ГЛАВА 5 
ЖИЗНЕСПОСОБНОСТЬ ПЫЛЬЦЫ СОСНЫ В 
УСЛОВИЯХ ТЕХНОГЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ СРЕДЫ  
АЭРОПОЛЛЮ ТАНТАМ И
Данные литературы свидетельствуют о том, что пыльца сосны 
обыкновенной хорошо прорастает в лабораторных условиях на 
различных питательных средах (Шкарлет, 1974; Третьякова, 1990; 
и др.). На этом ее свойстве, а также на способности накапливать 
запасные питательные вещества в цитоплазме клеток основано оп­
ределение жизнеспособности пыльцы.
Исследования проводили в насаждениях сосны, произрастаю­
щих в зонах сильного и среднего уровня загрязнения среды аэро­
поллютантами и в фоновых условиях.
5.1. Характеристика показателя прорастания 
пыльцы исследуемых насаждений сосны
Исследование цитоморфологической полноценности зрелой 
пыльцы сосны показало достоверные различия (р < 0,01) по сред­
непопуляционному значению показателя фертильности между 
ППП 1 и ППП других насаждений (табл. И). Между ППП 2 и 
ППП К различия отсутствуют. Ход вариационных кривых распре­
деления деревьев сосны насаждений в зоне среднего уровня загряз­
нения и в фоновых условиях в соответствии с показателем фертиль­
ности пыльцы практически идентичен, численно доминируют дере­
вья с величиной показателя фертильности пыльцы 80-100 % (рис. 13). 
В зоне сильного уровня загрязнения среды большая часть деревьев 
сосны (48,3 %) имела пыльцу с фертильностью 60-80 %, с неболь­
шой частотой отмечены деревья с фертильностью пыльцы менее 40 %. 
Различия распределений деревьев по признаку фертильности пыльцы 
между ППП 1 и ППП других насаждений достоверны (табл. 12).
Изучали прорастание на искусственной питательной среде пыльцы 
сосны, сформированной при различных условиях внешней среды. Наи­
большие среднепопуляционные значения показателя прорастания пыль­
цы отмечены в насаждении из фоновых условий (см. табл. 12). Величи­
ны показателя прорастания пыльцы из зон сильного и среднего уровня
Показатель
Среднее
значение
Диапазон
изменчивости
Коэффициент 
вариации, %
Зона сильного уровня загрязнения (ППП 1)
Фертильность пыльцы 70,55 ± 3,05 18,70 — 88,05 22,87
Прорастание пыльцы 55,71 ±4,10 0 — 86,10 39,62
Зона среднего уровня загрязнения (ППП 2)
Фертильность пыльцы 83,52 ± 2,44 43,40 — 95,35 13,37
Прорастание пыльцы 72,06 ± 3,66 25,85 — 93,51 23,30
Фоновый уровень загрязнения (ППП К)
Фертильность пыльцы 82,61 ± 2,07 52,00 — 92,75 13,70
Прорастание пыльцы 77,56 ± 2,50 43,71 — 94,65 17,66
Значения t-критерия Стьюдента
11-2 t|-k І2-к
tTa6n (Р < 0,01) 2,70 2,66 2,70
Фертильность пыльцы 3,32 3,28 0,28
Прорастание пыльцы 2,97 4,55 1,24
П р и м е ч а н и е .
11_2 — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП 2. 
t,_k— значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП К. 
t2_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 2 и ППП К.
Таблица 12
Значения критерия х2для распределений деревьев сосны 
исследуемых насаждений по показателю фертильности 
(Х2™*,. = 9,21 при р < 0,01, Х2т.&л. = 5,99 при р < 0,05, к = 2)
Сравниваемые ППП Значения критерия
ППП 1 — ППП К 12,58
ППП 2 — ППП К 1,33
ППП 1— ППП 2 8,04
Менее 40 40-60 60-80 80-100
Фертильность пыльцы, %
Рис. 13. Распределение деревьев в насаждениях сосны в соответствии с 
показателем фертильности зрелой пыльцы
загрязнения составляют соответственно 71,8 и 92,9 % относительно 
фонового уровня. Различия по средним значениям показателя досто­
верны между ППП 1 и ППП 2 (р < 0,01), а также между ППП 1 и ППП 
К (р < 0,01).
Установлено, что большая часть (56,7 %) модельных деревьев 
сосны из фоновых условий произрастания формирует пыльцу с по­
казателем прорастания более 80 % (рис. 14). В зоне сильного уров­
ня загрязнения среды частота таких деревьев составляет 6,9 %. В 
то же время деревья с низкими значениями показателя прораста­
ния пыльцы (менее 40 %) в фоновых условиях отсутствуют, тогда 
как в зоне сильного уровня загрязнения на их долю приходится 
24 % модельных деревьев. Для насаждения сосны из зоны среднего 
уровня загрязнения среды аэрополлютантами следует отметить про­
межуточные между ППП 1 и ППП К значения частот деревьев по 
большинству классовых интервалов (см. рис. 14). Различия между 
вариационными рядами насаждения ППП 1 и других насаждений 
достоверны (табл. 13).
Судя по результатам исследования, для пыльцы сосны, сформи­
рованной в фоновых условиях, характерны высокие значения по­
казателя прорастания на искусственной питательной среде. Загряз­
нение аэрополлютантами среды обитания материнских растений 
приводит к снижению показателя прорастания пыльцы в лабораторных 
условиях. При этом величина показателя прорастания пыльцы нахо-
До 40% 40-60% 60-80% 80-100%
Прорастание
ППП 1  ППП 2  ППП К
Рис. 14. Распределение деревьев в насаждениях сосны в соответствии с 
показателем прорастания пыльцы
Таблица 13
Значения критерия %2 для распределений деревьев сосны 
по показателю прорастания пыльцы 
(Х2ТЛ,. = 11,34 при р < 0,01, X2™*,. = 7,82 при р < 0,05, к = 3)
Сравниваемые ППП Значения критерия
ППП 1 — ППП к 20,56
ППП 2 — ППП К 10,60
ППП 1 — ППП 2 2,48
дится в зависимости от уровня загрязнения среды аэрополлютантами, 
однако различия между фоновым насаждением и насаждением из зоны 
среднего уровня загрязнения незначительны. Отсутствие токсических 
факторов в среде для проращивания пыльцы, единообразие условий 
проведения опыта позволяют предположить генетическую природу 
выявленных закономерностей.
5.2. Характеристика показателя длины пыльцевой 
трубки пыльцы исследуемых насаждений сосны
Известно, что при прорастании и формировании пыльцевых трубок 
пыльца сосны в течение первых сорока часов использует собственные 
питательные ресурсы, а в дальнейшем — ресурсы внешней среды. Вы­
бор нами в качестве питательной среды раствора агар-агара с сахаро­
зой и наблюдения за ростом пыльцевых трубок пыльцы в динамике (на
3-й и 5-й день опыта) позволили оценить как потенциальные возможно­
сти пыльцы по реализации собственных запасных веществ, так и ее спо­
собность к использованию питательных средств среды.
Проведенные исследования показали, что пыльца сосны из фоно­
вых условий произрастания на 3-й день опыта формирует пыльцевые 
трубки длиной в среднем 170 мкм (табл. 14). Среднепопуляционные зна­
чения показателя длины пыльцевой трубки пыльцы из зоны сильного 
уровня загрязнения в этот период составляют 77,9 %, из зоны среднего 
уровня загрязнения — 94,1 % от уровня его значений в фоновом насаж­
дении. Различия достоверны между насаждениями ППП 1 и ППП 2 (р < 
0,01) и ППП 1 и ППП К (р < 0,001).
Особенности распределений деревьев исследуемых насаждений 
в соответствии с показателем длины пыльцевой трубки при прора­
стании пыльцы отражены на рис. 15. Вариационная кривая пока­
зателя длины пыльцевой трубки пыльцы ППП 1 на 3-й день роста 
имеет явно выраженную левостороннюю асимметрию. Между на­
саждениями из зоны среднего уровня загрязнения и из фоновых ус­
ловий отсутствуют различия как по средним значениям данного 
признака, так и характеру варьирования его в насаждении.
Для всех насаждений сосны выявлена единая тенденция увели­
чения показателя длины пыльцевых трубок к 5-му дню опыта по 
сравнению с третьим днем: на ППП 1 — в 1,29 раза, на ППП 2 — в 
1,34 раза, на ППП К — в 1,40 раза. Вследствие более низкой ин­
тенсивности роста пыльцевых трубок пыльцы из зон техногенно­
го загрязнения увеличились различия к 5-му дню опыта между дан­
ным насаждением и насаждением из фоновых условий. Различия 
по показателю длины пыльцевых трубок на 5-й день роста пыльцы 
достоверны между насаждениями ППП 1 и ППП 2 (р < 0,01) и ППП 1 
и ППП К (р < 0,01) (см. табл. 14).
Выявлены различия в частотном распределении деревьев сосны по 
признаку длины пыльцевой трубки пыльцы на 5-й день опыта в зависи-
Значения показателя длины пыльцевой трубки на 3-й и 5-й день 
опыта при прорастании пыльцы на питательной среде и 
достоверность различий между насаждениями сосны по данному
показателю
Показатель Среднее
значение
Диапазон
изменчивости
Коэффициент 
вариации, %
ППП 1
Длина пыльцевой трубки 
на 3-й день, мкм 132,7 ± 6,3 70,0 — 198,6 24,35
Длина пыльцевой трубки 
на 5-й день, мкм 171,7 ± 8,4 75,4 — 269,3 25,13
ППП 2
Длина пыльцевой трубки 
на 3-й день, мкм 160;0 ± 7.6 102,1 — 216,0 21,89
Длина пыльцевой трубки 
на 5-й день, мкм 214,7 ± 10,4 110,0 — 286,8 22,10
ПППК
Длина пыльцевой трубки 
на 3-й день, мкм 170,4 ± 5,4 118,9 — 235,8 17,24
Длина пыльцевой трубки 
на 5-й день, мкм 238,1 ± 10,3 131,5 — 393,3 22,87
Значение t-критерия Стьюдента
11-2 tl-k 2^-Іс
Ітабл (Р <0,01) 2,70 2,66 2,70
Длина пыльцевой 
трубки на 3-й день 2,77 4,54 1,12
Длина пыльцевой 
трубки на 5-й день 3,22 5,00 1,60
П р и м е ч а н и е .
11_2 — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП 2. 
t|_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП К. 
t2_k— значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 2 и ППП К.
Длина пыльцевой трубки
ППП 1  ППП 2  ППП К
Рис. 15. Распределение деревьев в насаждениях сосны в соответствии 
с показателем длины пыльцевой трубки на 3-й день роста
мости от условий обитания родительских форм сосны. В насаждении 
сосны в фоновых условиях на 5-й день опыта численно преобладают 
деревья с длиной пыльцевой трубки пыльцы 251-300 мкм (рис. 16). В 
насаждениях сосны в зонах загрязнения наблюдается левосторонняя 
асимметрия признака и сдвиг модального класса в сторону меньших 
значений в тем большей степени, чем выше уровень загрязнения среды 
аэрополлютантами.
Различия между вариационными рядами насаждений ППП 1 и 
ППП К достоверны на всех этапах прорастания пыльцы, тогда как 
между ППП 1 и ППП 2 — лишь на ранних этапах проращивания 
пыльцы (табл. 15).
Установлено, что к 5-му дню опыта диапазон изменчивости по­
казателя длины пыльцевых трубок пыльцы деревьев всех ППП воз­
растает (см. табл. 14). Следует отметить, что вне зависимости от сте­
пени загрязнения среды аэрополлютантами во всех насаждениях 
сосны произрастают деревья, формирующие пыльцу как с высоки­
ми, так и с низкими показателями жизнеспособности.
Результаты нашего исследования согласуются с литературными 
данными о снижении показателя длины пыльцевых трубок пыльцы хвой-
Длина пульцевой трубки
* ППП 1  ППП 2  ППП К
Рис. 16. Распределение деревьев в насаждениях сосны в соответствии с 
показателем длины пыльцевых трубок на 5-й день прорастания
Таблица 15
Значения критерия х2для распределений деревьев сосны 
по показателю длины пыльцевой трубки пыльцы
Сравниваемые ППП Значения критерия х:
на 3-й день на 5-й день
ППП 1 — ППП К 15,10 15,82
ППП 2 — ППП К 0,63 2,19
ППП 1 — ППП 2 10,17 8,84
к 3 4
Х2табл при р < 0,01 11,34 13,28
при р < 0,05 7,82 9,49
ных, проращиваемой в лабораторных условиях, при увеличении степе­
ни загрязнения среды обитания материнских особей аэрополлютантами 
(Шкарлет, 1974; Федотов и др., 1983; Бажина, 1997; Третьякова, 1997; 
Осколков, 1998). Следует отметить и отличия, которые касаются степе­
ни снижения величины данного показателя в зависимости от уровня
загрязнения внешней среды аэрополлютантами. Так, некоторыми ав­
торами показано, что при сильном уровне загрязнении показатель дли­
ны пыльцевых трубок пыльцы хвойных растений снижается в 2 раза по 
сравнению с контролем (Бажина, 1997; Осколков, 1998). Нашими ис­
следованиями были выявлены различия в величине показателя длины 
пыльцевых трубок в 1,4 раза между насаждениями из зоны сильного 
уровня загрязнения и фоновых условий. Причиной отмеченных явле­
ний могут быть неоднородность количественного и качественного со­
става промышленных эмиссий, а также действие неблагоприятных по­
годных условий Восточной Сибири, которые могут усиливать влияние 
техногенного загрязнения.
Анализ собственных и литературных данных позволяет сделать вы­
вод о негативном влиянии сильного уровня загрязнения среды произра­
стания сосны аэрополлютантами на качество сформированной в этих 
условиях пыльцы, что выражается в снижении показателей фертильно­
сти зрелой пыльцы, ее прорастания на искусственной питательной сре­
де и длине формируемых ею пыльцевых трубок. Значения показателей 
пыльцы, сформированной при среднем уровне загрязнения среды, близ­
ки к таковым насаждения из фоновых условий произрастания.
Результаты проведенного исследования свидетельствуют о том, что 
микроспоры сосны обыкновенной, имеющие генетические дефекты, со­
храняют жизнеспособность в течение некоторого периода времени. 
Причинами разновременности наступления дегенеративных изменений 
микроспор и пыльцы может быть разнокачесгвенность гаплотипов мик­
роспор, обусловленная как случайной комбинацией генов в мейозе, так 
и высокой частотой микроаберраций в генеративной сфере, нелеталь­
ных в период микроспорогенеза, но проявляющих себя в гаплоидной 
микроспоре и пыльцевом зерне. Одной из возможных причин выявлен­
ной нами закономерности может быть феномен постепенной реализации 
генетических нарушений в мужской генеративной сфере в процессе ре­
ализации генетической программы развития мужского гаметофита со­
сны. Известно, что клетки с крупными хромосомными перестройками 
элиминируют, как правило, в течение двух последовательных клеточ­
ных делений (Сидоров и др., 1989; Муратова, 1991). Живая система 
прекращает свое развитие, если имеющиеся нарушения лимитируют ее 
дальнейшее развитие (Резникова, 1984). Если же эти нарушения не пре­
пятствуют выполнению жизненно важных функций, то клетки с генети­
ческими повреждениями в стадии интерфазы могут существовать дли­
тельное время. Такая возможность обеспечивается широко распрост­
раненным у биологических объектов явлением заблаговременной под­
готовки системы к осуществлению функций, т. е. детерминацией, по­
зволяющей поврежденной клетке при ограничении поступления в нее 
питательных веществ (например, при элиминации тапетума) функцио­
нировать какое-то время, не обнаруживая признаков поражения (Рез­
никова, 1984). Автором отмечено, что многие процессы спорогенеза и 
гаметогенеза детерминируются на предшествующих им этапах разви­
тия системы. Так, детерминация гаплоидных митозов осуществляется 
на ранних стадиях мейоза, способность микроспор вступать в митоз 
детерминируется на стадии диплотены мейоза, детерминация цитоки­
неза — в последней трети премитотической интерфазы. Развитию мик­
роспоры и формированию пыльцевого зерна предшествует активиза­
ция синтетических процессов в премитотической интерфазе микроспор 
(Некрасова, 1983; Резникова, 1984). Экспрессия мутантных генов, ве­
роятно, блокирует эти процессы, препятствуя тем самым дальнейшему 
развитию мужского гаметофита.
5.3. Накопление запасных веществ в пыльце сосны
Приводимые в литературе данные о взаимосвязи между накоп­
лением в пыльце некоторых веществ и ее прорастанием (Поддубная- 
Арнольди и др., 1961; Кравченко, Свирид, 1982; Третьякова, 1990) 
позволяют использовать показатель, характеризующий накопле­
ние питательных веществ в пыльце, для оценки ее потенциальной 
жизнеспособности.
Известно, что содержание в пыльце запасных питательных ве­
ществ зависит от стадии развития мужского гаметофита (Тихова, 
Сулимова, 1967; Николаева, 1972; Stanley, Linskens, 1974; Круклис, 
Милютин, 1977; Некрасова, 1983). Поэтому гистохимические иссле­
дования были проведены нами на стадии зрелой пыльцы сосны в 
момент начала пыления деревьев.
Результаты исследования показали, что пыльца многих деревь­
ев неоднородна (гетерогенна) по степени накопления запасных 
питательных веществ, т. е. в пределах кроны отдельных деревьев 
пыльца различается по своим гистохимическим характеристикам 
(табл. 16-18). Отмечена зависимость уровня гетерогенности пыльцы 
сосны от условий обитания материнских форм. Так, в насаждении на 
ППП 1 у 65,8 % деревьев выявлена пыльца как с высоким, так и низким 
содержанием крахмала (табл. 16). В насаждении на ППП 2 таких дере­
вьев 76,1 % (табл. 17), на ППП К — 80,0 % (табл. 18). По содержанию 
липидов установлена иная тенденция, а именно: на ППП 1 гетероген­
ную пыльцу продуцируют 69,0 % деревьев, на ППП 2 — 71,4 %, на 
ППП К — 53,4 %. Таким образом, наибольшая степень гетерогенности 
пыльцы по уровню накопления крахмала установлена в фоновом на­
саждении, а по накоплению липидов — в зонах загрязнения.
Гетерогенность пыльцы по накоплению запасных веществ, в том 
числе крахмала и липидов, отмечена в литературе как для покры­
тосеменных, так и для голосеменных растений. Неоднородность 
пыльцы авторы связывали с различиями в ходе обменных процес­
сов на межвидовом, внутривидовом и эндогенном уровнях (Леш- 
ковцева, 1968; Некрасова, 1983; Резникова, 1984), с особенностями 
условий обитания (Третьякова, 1990; Осколков, 1998), с генетичес­
кими особенностями деревьев (Петровская, Цингер, 1961; Некрасо­
ва, 1981; Третьякова, 1990). Предполагают также, что изменчивость 
свойств пыльцы в пределах кроны дерева связана с их сексуализа- 
цией (Рыжков, Курсанов, 1981; Минина, 1984; Третьякова, 1990). 
Таким образом, гетерогенность пыльцы — это широкораспростра­
ненное явление, в норме свойственное различным видам.
Приведенные выше результаты нашего исследования позволя­
ют сделать вывод, что формирование неоднородной по физиологи­
ческим свойствам пыльцы в насаждениях сосны зависит как от ин­
дивидуальных свойств особей сосны, так и от наличия во внешней 
среде загрязняющих веществ. Система синтеза липидов в пыльце 
сосны реагирует уже при среднем уровне загрязнения, в результате 
чего увеличивается уровень паратипической изменчивости призна­
ка содержания липидов. Крахмалсинтезирующая система пыльцы 
сосны оказалась относительно более стабильной — существенные 
изменения признака гетерогенности зрелой пыльцы модельных де­
ревьев сосны по содержанию в них крахмала были отмечены лишь 
в насаждении в зоне сильного техногенного загрязнения.
Несмотря на выявленные особенности насаждений сосны по па­
ратипической изменчивости содержания крахмала в пыльце, сред­
непопуляционный уровень накопления крахмала в зрелой пыльце 
сосны практически не зависит от степени загрязнения среды аэро- 
поллютантами, так как во всех насаждениях значения средних ве­
личин приблизительно одинаковы (табл. 19). На всех ППП в мо­
мент начала пыления численно доминируют деревья с высоким (3- 
4 балла) уровнем содержания в пыльце крахмала. Их частота со-
№
дерева
Частота пыльцы, % Средний Частота пыльцы, % Средний 
уровень 
накопле­
ния ли­
Уровень накопления 
крахмала, балл
уровень 
накопле­
ния крах­
Уровень накопления липидов, 
балл
1 2 3 4
мала,
балл 1 2 3 4
пидов,
балл
В 1 0 0 10 90 3,90 100 0 0 0 1,00
16 0 0 10 90 3,90 0 42 29 29 2,87
67 0 9 28 63 3,54 20 41 28 11 2,30
64 0 0 12 88 3,88 100 0 0 0 1,00
43 0 10 12 78 3,68 0 0 20 80 3,80
15 0 62 29 9 2,47 0 5 70 25 3,20
К 0 0 5 95 3,95 100 0 0 0 1,00
1 3 а 18 60 20 2 2,06 100 0 0 0 1,00
47 0 0 5 95 3.95 90 10 0 0 1,10
67 а 0 6 36 58 3,52 0 9 50 41 3,32
24 30 25 31 14 2,29 40 30 22 8 1,98
96 18 36 41 5 2,33 0 9 68 23 3,14
97 0 14 35 51 3,37 0 5 13 82 3,77
93 17 35 37 11 2,42 5 28 61 6 2,68
100 0 0 8 92 3,92 0 8 15 77 3,69
92 0 4 7 89 3,85 100 0 0 0 1,00
91 0 0 5 95 3,95 34 54 12 0 1,78
1 8 а 8 32 55 5 2,57 4 23 33 40 3,09
66 8 35 45 12 2,61 6 43 43 8 2,53
62 15 40 37 8 2,38 12 25 43 20 2,71
43 а 0 9 22 69 3,60 8 27 45 20 2,77
41 27 38 23 12 2,20 18 29 15 38 2,73
24 а 0 8 77 15 3,07 0 3 10 87 3,84
61 2 13 75 10 3,68 0 0 8 92 3,92
18 0 0 15 85 3,85 0 0 10 90 3,90
90 8 11 43 38 3,11 7 12 72 9 2,83
98 0 22 23 55 3,33 10 0 0 90 3,70
94 0 0 12 88 3,88 5 39 46 10 2,61
95 0 0 9 91 3,91 37 10 28 25 2,41
Сред­
нее 5,21 16,17 26,45 52,17 3,28 27,45 15,59 25,55 31,41 2,61
№ Уровень накопления крахмала, балл Уровень накопления липидов, балл
дерева 1 2 3 4 Средний 1 2 3 4 Средний
12 30 33 10 27 2,34 0 10 20 70 3,60
146 5 5 80 10 2,95 10 35 47 8 2,53
9 5 5 31 59 3,44 100 0 0 0 1,00
1 0 а 0 9 32 59 3,50 0 0 10 90 3,90
7 а 0 5 33 62 3,57 0 28 11 61 3,33
6 6 40 23 27 10 2,07 0 22 33 45 3,23
16 0 10 40 50 3,40 0 5 7 88 3,83
11 0 10 26 64 3,54 70 12 10 8 1,56
71 8 12 71 9 2,81 68 12 11 9 1,61
1 0 20 72 8 2,88 5 6 81 8 2,92
6 0 11 22 67 3,56 0 20 71 9 2,89
77 0 0 20 80 3,80 0 0 0 100 4,00
19 0 0 70 30 3,30 100 0 0 0 1,00
56 0 6 79 15 3,09 17 20 45 18 2,64
6 а 12 0 10 78 3,54 0 0 8 92 3,92
10 0 10 41 49 3,39 53 0 0 47 2,41
21 0 0 20 80 3,80 10 11 13 66 3,35
9 а 0 0 10 90 3,90 5 0 17 78 3,68
106 0 0 9 91 3,91 0 0 10 90 3,90
1 а 0 40 52 8 2,68 30 11 0 59 2,88
17 0 47 53 0 2,53 10 40 42 8 2,48
Сред­
нее 4,76 11,7 38,5 45,1 3,24 22,8 11,1 20,8 45,4 2,89
ставляет 77,9-83,5 % (рис. 17). Различия между вариационными ряда­
ми всех ППП недостоверны (табл. 20).
По уровню накопления липидов в зрелой пыльце сосны различ­
ных насаждений были выявлены различия: наибольшее их содер­
жание отмечено в пыльце фонового насаждения (3,39 балла), дос­
товерно меньшее (2,88 и 2,61 балла) — в насаждениях из зон загряз­
нения (см. табл. 19). Частота деревьев с высоким уровнем накопле-
№ Уровень накопления крахмала, балл Уровень накопления липидов, балл
дерева 1 2 3 4 Средний 1 2 3 4 Средний
47 0 20 78 2 2,82 0 0 5 95 3,95
47 п 8 40 51 1 2,45 0 0 8 92 3,92
36 94 6 0 0 1,06 0 0 0 100 4,00
37 а 5 9 32 54 3,35 6 12 25 57 3,33
37 0 11 23 66 3,55 8 11 32 49 3,22
75 12 34 48 6 2,48 15 0 25 60 3,30
48 0 0 8 92 3,92 0 0 11 89 3,89
38 0 0 10 90 3,90 100 0 0 0 1,00
54 40 42 0 18 1,96 0 0 10 90 3,90
52 0 20 61 19 2,99 10 13 21 56 3,23
72 0 0 " 9 91 3,91 0 0 0 100 4,00
73 0 10 29 61 3,51 0 0 0 100 4,00
50 15 48 21 16 2,38 8 8 31 53 3,29
74 0 2 7 91 3,89 0 0 0 100 4,00
58 а 0 10 58 32 3,22 0 0 10 90 3,90
44 18 31 38 13 2,46 0 0 4 96 3,96
57 0 0 7 93 3,93 5 30 5 60 3,20
71 2 17 59 22 3,01 16 20 0 64 3,12
58 0 5 11 84 3,79 0 2 6 92 3,90
80 0 26 49 25 2,99 42 18 21 19 2,17
51 а 0 0 10 90 3,90 16 20 31 33 2,81
76 0 0 12 88 3,88 100 0 0 0 1,00
77 0 12 76 12 3,00 7 12 62 19 2,93
39 0 12 59 29 3,17 0 0 11 89 3,89
79 0 3 8 89 3,78 0 10 14 76 3,66
53 0 9 48 43 3,34 10 0 12 78 3,58
90 0 10 32 58 3,48 15 0 15 70 3,40
45 0 5 12 83 3,78 5 0 0 95 3,85
51 0 2 7 91 3,89 0 0 8 92 3,92
49 54 30 10 6 1,68 20 0 8 72 3,32
Сред­
нее 58,65 8,27 13,80 29,10 3,18 48,83 12,77 5,20 12,50 3,39
Накопление в пыльце сосны исследуемых насаждений крахмала 
и липидов (баллы) и достоверность различий между насаждениями
Показатель Среднее
значение
Диапазон
изменчивости
Коэффициент 
вариации,%
ППП 1
Содержание крахмала 3,28 ± 0,12 2,06 — 3,95 20,43
Содержание липидов 2,61 ±0,19 1,00 — 3,92 38,31
ППП 2
Содержание крахмала 3,24 ±0,11 2,07 — 3,91 16,05
Содержание липидов 2,89 ± 0,21 1,00 — 3,92 32,87
ППП К
Содержание крахмала 3,18 ±0,14 1,06 — 3,93 23,58
Содержание липидов 3,39 ± 0,14 1,00 — 4,00 23,30
> Значение t-критерия Стьюдента
t,-2 t,-k І2-к
Ітібл (Р < 0,01) 2,70 2,66 2,70
Содержание крахмала 0,25 0,54 0,34
Содержание липидов 0,99 3,3 1,98
П р и м е ч а н и е .
t ,_ 2 — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП 2. 
t,_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП К. 
t2_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 2 и ППП К.
ния в пыльце липидов (3-4 балла) возрастает с 57,0 % на ППП 1 до
82,0 % на ППП К (рис. 18). Достоверно значимые различия между рас­
пределениями особей исследуемых насаждений по признаку содержа­
ния в пыльце липидов установлены лишь для ППП 1 и ППП К (см. 
табл. 20).
На основании выявленных закономерностей накопления запасных 
питательных веществ в пыльце сосны можно сделать вывод о том, что 
интенсивное накопление крахмала в микроспоре и пыльцевом зерне 
сосны в зонах техногенного загрязнения является необходимым усло­
вием его развития. Сужение диапазона изменчивости признака содер-
1 балл 2 балла 3 балла 4 балла
Накопление крахмала
Рис. 17. Вариационные кривые распределений деревьев в соответствии 
с показателем накопления в зрелой пыльце крахмала
1 балл 2 балла 3 балла 4 балла
Накопление липидов
Рис. 18. Вариационные кривые распределения деревьев сосны в соот­
ветствии с показателем накопления в зрелой пыльце липидов
жания крахмала в пыльце сосны в зоне сильного и среднего уровней 
загрязнения может свидетельствовать о низкой адаптивности мужских 
гаметофитов и клеток-предшественников с малым содержанием крах­
мала к неблагоприятным условиям среды. Возможное следствие— эли­
минация микроспороцитов, микроспор и пыльцевых зерен с малым уров­
нем накопления крахмала на разных этапах микрогаметогенеза. Резуль­
таты исследования подтверждают имеющиеся литературные данные о
Значения критерия х2 Для сравнения распределений деревьев сосны 
исследуемых насаждений по показателям, характеризующим 
уровень накопления запасных питательных веществ 
(Х 2т*л  =  1 1 , 3 4  при р < 0,01, Х 2ТЛ.. = 7,82 при р < 0,05, к = 3 )
Сравниваемые ППП
Значения критерия х~
Содержание
крахмала
Содержание
липидов
ППП 1 — ППП к 0,02 10,30
ППП 2 — ППП К 0,74 1,81
ППП 1 — ППП 2 0,47 2,7
том, что крахмал в пыльце сосны обыкновенной является основным 
запасным питательным веществом (Размологов и др., 1972). У предста­
вителей филогенетически более развитых порядков голосеменных рас­
тений и у покрытосеменных, как показали авторы, произошло вытесне­
ние крахмалсинтезирующих систем на системы, синтезирующие жир — 
более энергоемкое вещество.
В насаждении в фоновых условиях произрастания были отмечены 
деревья, в зрелой пыльце которых крахмал отсутствовал (№ 36) либо 
был выявлен в малом числе пыльцевых зерен (№ 54,49) (см. табл. 18). 
Следует отметить высокий уровень содержания липидов в пыльце этих 
деревьев. Дальнейшие исследования позволят оценить влияние физио­
логических особенностей пыльцы на ее прорастание на искусственной 
питательной среде.
Результаты проведенного исследования также показали, что 
накопление липидов в пыльце модельных деревьев сосны находит­
ся в зависимости как от индивидуальных особенностей деревьев, 
так и от степени загрязнения среды аэрополлютантами: чем выше 
уровень техногенной нагрузки, тем выше доля пыльцы с малым со­
держанием липидов. Поскольку метаболические превращения крах­
мала и липидов в процессе развития мужского гаметофита тесно 
связаны (Резникова, 1984), можно предположить, что мобилизация 
липидов в пыльце загрязненных территорий является важнейшим 
условием создания энергетического и пластического резерва для 
физиолого-биохимических процессов адаптации растений сосны.
5.4. Развитие грибного мицелия на искусственной 
питательной среде в опыте при проращивании 
пыльцы
Актуальность проблемы поиска резистентных и толерантных к 
грибным заболеваниям генотипов сосны, обусловленная массовой 
гибелью сеянцев в лесосеменных питомниках, в настоящее время по- 
прежнему высока. Изменчивость видов, сортов и даже отдельных 
особей по устойчивости к болезням, вызываемым грибами (Борое- 
вич, 1984; Ямалеев, Исаев, 1987; Мазунин, Мазунина, 1987; и др.), 
позволяет рассматривать возможность селекции на иммунитет в 
качестве перспективного метода создания устойчивого генофонда 
растений. Однако вопрос о путях и методах выявления устойчивых 
к грибным болезням форм хвойных древесных растений остается до 
сих пор открытым.
При изучении функциональных показателей мужского гаметофита 
сосны мы столкнулись с проблемой развития грибного мицелия на сре­
де, на которой проращивали пыльцу. Проведенные далее исследова­
ния показали, что препараты пыльцы различных деревьев сосны были 
поражены гифами грибов в разной степени. Этот факт Позволил пред­
положить наличие генотипически обусловленных фунгицидных свойств 
пыльцы и пыльцевых трубок пыльцы отдельных деревьев сосны, прояв­
ляющихся на стадии прорастания пыльцы и, возможно, на более ранних 
этапах формирования и развития мужского гаметофита. Теоретичес­
ким обоснованием такому предположению служат результаты работ 
некоторых авторов, свидетельствующие об экспрессии в мужском га- 
метофите растений многих генов спорофитного генома (Ottaviano et al., 
1990), в том числе и генов устойчивости к неблагоприятным факторам 
внешней среды: повышенным и пониженным температурам, засолению, 
тяжелым металлам (Zamir et al., 1982; Sari Gorla et al., 1989; Saher et 
al., 1993; Лях, Сорока, 1993, 1996), болезням (Hodkin, 1990).
Нами было проведено изучение особенностей развития грибного 
мицелия на препаратах пыльцы различных деревьев сосны исследуе­
мых насаждений. Исследовали степень развития грибного мицелия в 
среде для проращивания пыльцы одновременно с изучением жизнеспо­
собности пыльцы. Установлено, что степень развития грибного мице­
лия на 3-й день опыта достоверно выше (р < 0,01) на препаратах пыль­
цы насаждения сосны в зоне сильного уровня загрязнения среды аэро- 
поллютантами (табл. 21).
В фоновом насаждении и в насаждении в зоне среднего уровня заг­
рязнения среды в этот период численно доминировали деревья, на пре­
паратах пыльцы которых грибной мицелий практически не развивал­
ся (1 балл) или развивался в малой степени (2 балла) (рис. 19, а). В 
насаждении в зоне сильного уровня загрязнения среды такие деревья 
отмечены с наименьшей частотой, тогда как частота деревьев осталь­
ных групп приблизительно одинакова. Различия между вариационны­
ми рядами ППП 1 и ППП 2, а также между ППП 1 и ППП К досто­
верны (табл. 22).
Таблица 21
Развитие мицелия гриба на препаратах пыльцы сосны 
при ее проращивании на искусственной питательной среде
ППП Деньнаблюдения
Степень развития 
X ± ш, балл
Достоверность 
различий 
(значения t-крите- 
рия Стьюдента)
ППП 1 3-Й 2,76 ± 0,20 3,9
5-Й 3,69 ±0,13 (Р<  0,01)
ППП 2 3-й 1,57 ±0,20 3,52
5-й 2,67 ± 0,24 (р < 0,01)
ПППК 3-й 1,67 ±0,18 4,97
5-й 2,90 ±0,17 (р < 0,01)
Значения t-критерия Стьюдента
11 —2 tl-k t2-k
W  (р < 0,01) 2,70 2 ,6 6 2,70
3-й день 4,21 4,05 0,37
5-й день 3,74 3,69 0,78
П р и м е ч а н и е .
t,_2 — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП 2. 
t,_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 1 и ППП К. 
t2_k — значение t-критерия Стьюдента для насаждений ППП 2 и ППП К.
К 5-му дню опьгга для всех ППП отмечено достоверно значимое 
(р<0,001) возрастание величины показателя, характеризующего степень 
поражения препаратов пыльцы грибным мицелием (см. табл. 21). Наи-
1 балл 2 балла 3 балла 4 балла
Степень развития мицелия 
а
Степень развития мицелия 
б
Рис. 19. Вариационные кривые показателей, характеризующих степень 
развития грибного мицелия на препаратах пыльцы на 3-й (а) и 5-й (б) день 
опыта
большее его значение вновь было установлено для ППП 1 — 3,69 балла 
против 2,67 и 2,90 балла на ППП 2 и ППП К соответственно (достовер­
ные различия при р<0,01). Эти различия можно объяснить значительно 
более высокой частотой деревьев ППП 1, степень поражения препара­
тов пыльцы которых максимальна (4 балла) (рис. 19, б). Различия между 
вариационными рядами ППП 1 и других насаждений на 5-й день опыта 
достоверны (см. табл. 22).
Значения критерия %2л п я  сравнения распределений деревьев сосны 
исследуемых насаждений по показателям, характеризующим 
степень развития грибного мицелия на среде для проращивания 
пыльцы (х2табл. = 11,34 при р < 0,01, х2т*бл. = 7>82 ПРИ Р < к = 3)
Сравниваемые ППП Значения критерия %2
на 3-й день на 5-й день
ППП 1 — ППП к 15,58 15,02
ППП 2 — ППП К 16,50 13,76
ППП 1 — ППП 2 і,б 3,57
Итак, проведенное исследование показало, что на препаратах пыль­
цы деревьев из зоны сильного уровня загрязнения развитие грибного 
мицелия наблюдается в более ранний период формирования пыльцевых 
трубок и в большей степени, чем на препаратах пыльцы других насаж­
дений сосны. Следует отметить, что различия в степени развития гриб­
ного мицелия на препаратах пыльцы ППП 2 и ППП К недостоверны на 
всех этапах опыта и степень развития мицелия всегда выше на препара­
тах пыльцы фонового насаждения.
Во всех насаждениях сосны, в том числе и в зоне сильного уровня 
загрязнения среды аэрополлютантами, были выявлены деревья, на пре­
паратах пыльцы которых грибной мицелий развивался в минимальной 
степени. Представленные результаты позволяют сделать вывод о том, 
что пыльца данных деревьев, по меньшей мере на стадии ее прораста­
ния, ингибирует развитие мицелия гриба на искусственной питатель­
ной среде. Учитывая имеющиеся в настоящее время данные об экспрес­
сии в мужском гаметофите растений многих генов спорофита, можно 
использовать эти кратковременные, но достаточно информативные те­
сты для диагностики устойчивости сосны к грибной инфекции при се­
лекции на иммунитет.
Резюмируя результаты проведенных исследований, можно отме­
тить следующее. Зрелая пыльца деревьев сосны, произрастающих в 
фоновых условиях, характеризуется высокими значениями показа­
телей фертильности и прорастания на искусственной питательной 
среде. Для пыльцы сосны, сформированной в зонах техногенного заг­
рязнения, отмечено снижение показателей фертильности и жизнеспо­
собности. Отсутствие токсических факторов в среде для проращива­
ния пыльцы, единообразие условий проведения опыта позволяют сде­
лать вывод о негативном влиянии техногенных эмиссий на мужскую 
генеративную сферу сосны и предположить генетическую (мутагенную) 
природу выявленных закономерностей.
Установлено, что степень снижения значений исследуемых по­
казателей пыльцы зависит от уровня загрязнения среды аэропол- 
лютантами. Так, различия между исследуемыми показателями пыль­
цы фонового насаждения и насаждением из зоны среднего уровня 
загрязнения незначительны, тогда как между пыльцой вышеназван­
ных насаждений и насаждения из зоны сильного уровня загрязне­
ния среды достоверно значимы по многим признакам.
Для всех насаждений сосны выявлена разновременность наступ­
ления дегенеративных изменений микроспор и пыльцы, т. е. началь­
ные этапы дегенерации и элиминация микроспор и пыльцевых зе­
рен были выявлены нами на всех этапах развития мужского гаме­
тофита сосны. Таким образом, исследования только ранних этапов 
микрогаметогенеза (роста и формирования пыльцевого зерна) либо 
только поздних (зрелой пыльцы в момент начала пыления и прора­
стания) не позволяют в полной мере оценить уровень генетического 
груза в мужской генеративной сфере и, следовательно, мутагенный 
потенциал факторов внешней среды и возможные популяционные 
эффекты воздействия техногенного загрязнения. Результаты прове­
денного исследования свидетельствуют о необходимости проведе­
ния исследований процессов репродукции в динамике.
Использование гистохимических методов исследования выяви­
ло некоторые общие закономерности и особенности биологии пыль­
цы исследуемых насаждений. Так, было установлено, что пыльца 
всех насаждений характеризуется высоким уровнем содержания 
крахмала. Различия между ППП отсутствуют как по средним зна­
чениям признака, так и по изменчивости данного признака. Раз­
личия между насаждениями были выявлены по показателю накоп­
ления липидов в зрелой пыльце сосны: наибольшее их содержание 
отмечено в пыльце фонового насаждения, достоверно меньшее — 
в насаждениях из зон загрязнения. В фоновом насаждении отмече­
на достоверно большая частота деревьев с высоким (3-4 балла) уров­
нем накопления липидов.
Установлено, что система синтеза липидов в пыльце реагирует 
уже при среднем уровне загрязнения, в результате чего увеличива­
ется уровень паратипической изменчивости. Крахмалсинтезирую-
щая система пыльцы сосны оказалась относительно более стабильной — 
существенные изменения признака были отмечены лишь в насаждении 
в зоне сильного техногенного загрязнения. На основании выявленных 
нами особенностей накопления запасных питательных веществ в пыль­
це сосны различных насаждений можно сделать вывод о том, что интен­
сивное накопление крахмала в микроспоре и пыльцевом зерне сосны 
является необходимым условием его развития.
Следует отметить, что накопление липидов в пыльце модельных де­
ревьев сосны находится в зависимости как от индивидуальных 
особенностей деревьев, так и от степени загрязнения среды аэропол­
лютантами: чем выше уровень техногенной нагрузки, тем выше доля 
пыльцы с малым содержанием липидов.
На основании проведенного исследования можно сделать вывод, 
что пул пыльцы ППП 1, подверженный в период ее формирования 
токсическому и мутагенному действию аэрополлютантов, насыщен 
мутациями. Наибольшие различия между ППП установлены по 
показателю прорастания пыльцы на питательной среде, что свиде­
тельствует о дифференцирующем влиянии сильного уровня загряз­
нения среды на этапе формирования пыльцевой трубки.
ГЛАВА6 
СТРУКТУРА СВЯЗЕЙ ПРИЗНАКОВ МУЖСКОЙ 
ГЕНЕРАТИВНОЙ СФЕРЫ СОСНЫ
Известно, что полноценная работа функциональных систем орга­
низма, в том числе и репродуктивной системы, обеспечивается взаи­
мосвязанным функционированием отдельных структур и соответстви­
ем их факторам внешней среды (Некрасова, 1981; Резникова, 1984; и др.). 
Многими работами было показано, что в процессе эволюции мутации и 
естественный отбор способствовали формированию адаптивных пере­
строек систем взаимосвязанных признаков организма (Берг, 1964; Чет­
вериков, 1968; Тимофеев-Ресовский и др., 1969; Яблоков, 1978; Щер­
баков, 1981; Глотов, 1983; Шмальгаузен, 1983; Животовский, 1984; 
Батыгин, 1986). Изменения условий внешней среды могут привести к 
перестройке структуры взаимосвязанных признаков в более короткие 
временные интервалы. В литературе была отмечена возможность изме­
нения целого комплекса взаимосвязанных признаков репродуктивной си­
стемы сосны в условиях загрязнения среды аэрополлютантами (Аникеев, 
1996). Данные такого рода единичны, однако их значение велико как 
для исследования механизмов естественного отбора, так и селекцион­
ных испытаний.
Целью дальнейших исследований было изучение структуры свя­
зей признаков мужской репродуктивной системы сосны и их зави­
симости от степени загрязнения среды аэрополлютантами.
Корреляционные матрицы признаков мужской репродуктивной 
системы сосны из зон загрязнения и фоновых условий были обрабо­
таны методом главных компонент (табл. 23). В обсуждении рассмат­
ривали главные компоненты, собственные значения которых со­
ставляли не менее 1,0. При помощи первых трех, наиболее весомых 
главных компонент можно объяснить основную часть (75,8, 79,4 и 
72,5 % на ППП 1, ППП 2 и ППП К соответственно) суммарной дис­
персии признаков всех насаждений. При этом на долю первой глав­
ной компоненты приходится приблизительно равная часть (43,5-
46,0 %) суммарной дисперсии всех ППП (см. табл. 23).
При изучении состава главных компонент отдельных насажде­
ний сосны обсуждали признаки, весовые коэффициенты которых
при соответствующих главных компонентах по модулю превыша­
ли величину 0,5.
Таблица 23
Коэффициенты веса главных компонент 
и статистика факторного анализа
№
п/п
Признак
Главная компонента
1 2 3 4
1 2 3 4 5 6
ППП 1
1 Фертильность пыльцы 0,52 -  0,61 0,32 0,16
2 Прорастание пыльцы 0,74 -  0,37 0,13 0,29
3 Длина пыльцевой трубки (3-й день) 0,96 0,12 0,00 -  0,03
4 Длина пыльцевой трубки (5-й день) 0,91 0,06 0,08 0,29
5 Содержание крахмала 0,15 0,92 0,12 0,08
6 Содержание липидов -  0,08 -  0,04 -  0,96 -0 ,10
7 Развитие грибного мицелия (3-й день) -  0,49 0,11 0,33 -  0,74
8 Развитие грибного мицелия (5-й день) -  0,04 -  0,08 -0,31 -  0,91
Собственное значение фактора 3,48 1,36 1,22 1,02
Доля объясняемой дисперсии 43,54 17,00 15,26 12,81
Накопленная дисперсия 43,54 60,54 75,80 88,61
ППП 2
1 Фертильность пыльцы 0,02 0,33 0,80
2 Прорастание пыльцы -  0,62 0,02 0,73
3 Длина пыльцевой трубки (3-й день) -0 ,9 6 0,00 0,12
4 Длина пыльцевой трубки (5-й день) -0 ,9 6 0,15 0,06
5 Содержание крахмала 0,06 -  0,85 0,03
6 Содержание липидов 0,06 -  0,66 -  0,25
7 Развитие грибного мицелия (3-й день) 0,20 0,12 -0 ,8 3
8 Развитие грибного мицелия (5-й день) 0,71 0,26 -  0,48
Собственное значение фактора 3,68 1,49 1,19
Доля объясняемой дисперсии 45,97 18,58 14,89
Накопленная дисперсия 45,97 64,56 79,44
1 2 3 4 5 6
ППП к
1 Фертильность пыльцы 0,39 0,39 0,58
2 Прорастание пыльцы 0,25 0,46 0,69
3 Длина пыльцевой трубки (3-й день) 0,07 0,92 -  0,06
4 Длина пыльцевой трубки (5-й день) -  0,13 0,75 0,52
5 Содержание крахмала 0,72 -  0,01 0,17
6 Содержание липидов -  0,78 -0,01 -  0,06
7 Развитие грибного мицелия (3-й день) -  0,30 -  0,23 -  0,76
8 Развитие грибного мицелия (5-й день) 0,03 0,09 -  0,91
Собственное значение фактора 3,48 1,30 1,03
Доля объясняемой дисперсии 43,46 16,24 12,83
Накопленная дисперсия 43,46 59,71 72,54
В фоновом насаждении в состав 1-й главной компоненты вошли 
показатели, характеризующие накопление в пыльце запасных пи­
тательных веществ — крахмала и липидов, которые коррелирова­
ли друг с другом с противоположными знаками (см. табл. 23). Та­
ким образом, в фоновом насаждении сосны выделен фактор, спо­
собствующий отбору или липидосодержащих, или крахмалсодер­
жащих пыльцевых зерен. Следовательно, в любом случае мужские 
гаметофиты данного насаждения имеют запас веществ, обеспечи­
вающих их жизнеспособность на ранних этапах развития.
Показатели длины пыльцевых трубок на 3-й и 5-й день опыта 
входят в состав 2-й главной компоненты. Этот факт позволяет проде­
монстрировать их тесную взаимосвязь и возможность прогноза состоя­
ния пыльцевых трубок пыльцы сосны по результатам диагностики в 
ранний период их роста.
В составе 3-й главной компоненты ППП К отмечены показате­
ли фертильности пыльцы, прорастания пыльцы и длины пыльце­
вых трубок на 5-й день опыта, которые положительно коррелиру­
ют друг с другом и отрицательно — с показателями, характеризу­
ющими развитие грибного мицелия на препаратах пыльцы на всех 
этапах опыта. Судя по представленным данным, на препаратах 
пыльцы ППП К, имеющей хорошие показатели прорастания и рос­
та пыльцевых трубок, создаются условия, препятствующие разви­
тию грибного мицелия. Существует и обратная зависимость — чем 
ниже показатель прорастания пыльцы, тем интенсивнее развива­
ются гифы грибов.
Анализ состава главных компонент насаждения ППП 1 выявил 
особенность, характерную только для данного насаждения, а имен­
но: группы признаков, характеризующих: 1) фертильность и жиз­
неспособность пыльцы; 2) накопление запасных питательных ве­
ществ; 3) развитие грибного мицелия, входят в состав разных ком­
понент (см. табл. 23).
Следует отметить тесную взаимосвязь между показателями фер­
тильности пыльцы, прорастания и длины пыльцевой трубки в соста­
ве первой главной компоненты. Таким образом, чем выше показа­
тель фертильности пыльцы и особенно показатель прорастания пыль­
цы, тем больше будет длина формируемой пыльцевой трубки. Уста­
новлено, что показатели прорастания пыльцы и длины пыльцевой 
трубки пыльцы из зоны сильного загрязнения не зависят от уровня 
накопления в пыльце крахмала и липидов, так как признаки, ха­
рактеризующие содержание запасных питательных веществ, входят 
в состав соответственно второй и третьей главных компонент.
Следует отметить также факт относительной независимости по­
казателей, характеризующих жизнеспособность пыльцы ППП 1, 
с одной стороны, и степень развития грибного мицелия на препа­
ратах пыльцы, входящих в состав четвертой главной компонен­
ты, — с другой. На основании существующих закономерностей 
можно сделать вывод о том, что пыльца и пыльцевые трубки пыль­
цы деревьев сосны из зоны сильного уровня загрязнения не способ­
ны активно противодействовать развитию грибного мицелия, но 
толерантны к ней, т. е. могут развиваться на питательной среде со­
вместно с гифами грибов.
На ППП 2 в состав 1-й главной компоненты вошли показатели 
прорастания пыльцы, длины пыльцевой трубки в течение всего опы­
та, с отрицательным знаком скоррелированные с показателем оби­
лия грибного мицелия на 5-й день опыта (см. табл. 23). В составе 3-й 
главной компоненты: показатели фертильности и прорастания 
пыльцы положительно скоррелированы друг с другом и вновь от­
рицательно — с показателем, характеризующим интенсивность раз­
вития грибного мицелия на 3-й день опыта и, при более низком зна­
чении, на 5-й день опыта.
Обобщая эти данные, отметим следующее: чем выше значения 
показателя прорастания пыльцы и длины пыльцевых трубок пыль­
цы ППП 2, тем меньше степень развития грибной инфекции. Воз­
можна также и обратная зависимость — чем интенсивнее развива­
ется на препаратах пыльцы грибной мицелий, тем ниже значения 
показателя прорастания пыльцы. Эти факты свидетельствуют о 
возможности активного противодействия (устойчивости) пыльцы 
и пыльцевых трубок пыльцы отдельных деревьев сосны ППП 2 на 
развитие на препаратах пыльцы грибного мицелия.
Показатели, характеризующие накопление в пыльце ППП 2 
крахмала и липидов, входят в состав 2-й главной компоненты. От­
рицательная зависимость между данными показателями и главной 
компонентой и их положительная взаимосвязь друг с другом ука­
зывают на то, что процессы накопления запасных веществ в пыль­
це сосны данного насаждения находятся под влиянием одних и тех 
же факторов. У чувствительных к этим факторам особей, вероятно, 
формируется пыльца с дефицитом запасных веществ, тогда как в 
пыльце других накапливается одновременно много и крахмала, и 
липидов. Для данного насаждения, так же как и для ППП 1, не вы­
явлено зависимости между показателями прорастания пыльцы и 
длины пыльцевых трубок и содержанием в пыльце запасных пита­
тельных веществ.
Итак, для всех исследуемых насаждений сосны выявлена по­
ложительная взаимосвязь между показателями прорастания 
пыльцы и ее фертильности. Причины ее очевидны: при низкой 
частоте морфологически и цитологически полноценных пыльце­
вых зерен значение показателя прорастания не может быть вы­
соким. Кроме того, значение показателя прорастания, как пра­
вило, ниже значения показателя фертильности пыльцы вследствие 
непрорастания части пыльцы, имеющей генетические или физи­
ологические дефекты, не выявляемые цитологическими методами. 
Такие пыльцевые зерна были выявлены нами при исследовании 
активности дыхательного фермента сукцинатдегидрогеназы в 
зрелой пыльце сосны.
Возможно, что наличие в микроспорангиях сосны большого ко­
личества аномальных пыльцевых зерен является маркером скрытых 
генетических нарушений также и в других, морфологически нор­
мальных пыльцевых зернах этих деревьев. Нарушения могут реа­
лизоваться на более поздних этапах микрогаметогенеза неспособ­
ностью пыльцы к прорастанию. В этом случае фертильность пыль­
цы является показателем, характеризующим генетическую полно­
ценность мужских гаметофитов сосны.
Наиболее тесная связь между показателем фертильности и функ­
циональными показателями пыльцы установлена для ППП 1. Воз­
можная причина связи — более жесткий отбор, в результате кото­
рого выбраковывались микроспороциты, микроспоры, пыльцевые 
зерна с незначительными нарушениями, которые в более мягких 
условиях сохраняли бы жизнеспособность на этом этапе. Таким 
образом, при сильном загрязнении среды аэрополлютантами пока­
затель фертильности пыльцы сосны можно рассматривать как мар­
кер в краткосрочных тестах на жизнеспособность пыльцы.
Отмечена взаимосвязь между показателями прорастания пыль­
цы и длины пыльцевой трубки. Одной из ее возможных причин — 
отсутствие оптимальных условий для успешного роста пыльцевых 
трубок при низком значении прорастания пыльцы. Известно, что 
пыльца при прорастании и пыльцевая трубка выделяют во внешнюю 
среду разнообразные вещества (ферменты и т. д.), которые обеспе­
чивают дальнейшее развитие мужского гаметофита, переводя пи­
тательные вещества среды в усвояемую пыльцевой трубкой форму 
(Подцубная-Арнольди и др., 1961). Большое число жизнеспособных 
пыльцевых зерен создают на питательной среде оптимальные био­
химические условия при их одновременном прорастании (Некрасо­
ва, 1981).
Общим для всех насаждений сосны является отсутствие связи меж­
ду показателями жизнеспособности пыльцы и содержанием в них 
запасных питательных веществ. Характер связи между самими по­
казателями накопления в пыльце крахмала и липидов различен. 
На ППП 2 содержание запасных веществ в пыльце находится под 
воздействием одного фактора, в результате действия которого фор­
мируется пыльца либо с высоким уровнем накопления крахмала и 
липидов, либо с низким. На ППП 1 эти признаки находятся под 
влиянием различных факторов и изменяются независимо друг от 
друга, т. е. возможны различные комбинации содержания крахма­
ла и липидов. В фоновом насаждении пыльца сосны в любом слу­
чае оказывается обеспечена запасными веществами (либо крахма­
лом, либо липидами), тогда как в зонах загрязнения возможны ва­
рианты отсутствия или малого содержания изучаемых веществ в 
зрелой пыльце модельных деревьев.
Взаимосвязь между показателями, характеризующими жизнеспо­
собность пыльцы и степень развития гриба на препаратах пыльцы 
ППП 2 и ППП К, позволила сделать вывод о возможности ингиби­
рующего влияния одних на другие. Результирующей этих взаимо­
действий может служить показатель длины пыльцевых трубок, так 
как он зависим от гаплотипа пыльцевого зерна и от условий внеш­
ней среды.
Варианты взаимосвязи показателей длины пыльцевых трубок 
пыльцы сосны и степени развития гриба на препаратах пыльцы 
представлены в табл. 24.
К устойчивым формам были отнесены деревья, пыльца которых 
при прорастании формирует длинные либо короткие пыльцевые 
трубки, но при этом питательный субстрат поврежден грибом в 
минимальной степени.
Таблица 24
Формы сосны, выделенные по устойчивости пыльцы к развитию 
мицелия на препаратах пыльцы при ее прорастании
Средняя длина пыльцевых трубок
Степень развития гриба
Слабая (1-2 балла) Сильная (3 4 балла)
Короткие(менее
среднепопуляционного значения) 1 3
устойчивые неустойчивые
Длинные (более
среднепопуляционного значения) 2 4
устойчивые толерантные
Пыльца неустойчивых форм сосны не способна в необходимой 
степени противодействовать развитию мицелия грибов. Конкурент­
ные отношения гифов грибов и пыльцевых трубок, токсические эф­
фекты либо другие факторы могут быть причиной малой длины 
пыльцевых трубок. Возможен также вариант, когда препараты 
пыльцы зарастают грибным мицелием при отсутствии конкурент­
ных взаимодействий со стороны нежизнеспособных пыльцевых тру­
бок. Такие особи также были отнесены нами к неустойчивым.
Пыльца ряда деревьев при прорастании формировала длинные 
пыльцевые трубки, но при этом питательный субстрат был в силь­
ной степени поражен грибком. Такие деревья были отнесены к толе­
рантным формам — способным переносить неблагоприятные условия 
без значительных потерь в жизнеспособности.
Частоты указанных форм сосны неодинаковы и зависят как от 
особенностей местообитания материнских деревьев, так и от этапа 
опыта (рис. 20). Следует отметить сходство вариационных кривых 
ППП 2 и ППП К — на 3-й день опыта в насаждениях доминируют 
деревья, препараты пыльцы которых повреждены грибом в мини­
мальной степени. На ППП 1 в этот период с приблизительно рав­
ной частотой отмечены деревья как устойчивые и толерантные, так 
и неустойчивые (рис. 20, а). На 5-й день опыта в насаждении на ППП 2 
и ППП К частота устойчивых форм несколько снижается по сравне­
нию с 3-м днем, но остается достаточно высокой — суммарные значе­
ния достигают 33,4 % (ППП К) и 52,4 % (ППП 2) (рис. 20, б, в). На 
ППП 1 в этот период частота устойчивых форм незначительна (6,9 %), 
доминируют неустойчивые (41,4 %) и толерантные (51,7 %) генотипы. 
Данные о различиях между распределениями особей сосен по исследуе­
мому признаку пыльцы представлены в табл. 25. Наиболее значимы 
они для насаждений из различных зон техногенного загрязнения.
Таблица 25
Значения критерия х2 для сравнения распределений деревьев сосны 
исследуемых насаждений по признаку устойчивости пыльцы 
к поражению препаратов грибным мицелием 
= 11 >34 при р < 0,01, хг„бл. = 7,82 при р < 0,05, к = 3)
Сравниваемые ППП Значения критерия х2
на 3-й день на 5-й день
ППП 1— ППП К 13,78 7,78
ППП 2 — ППП К 16,15 16,08
ППП 1 — ППП 2 3,81 3,01
Результаты опыта на поздних этапах проращивания пыльцы (на 5-й 
день) являются следствием взаимосвязанного развития пыльцевых тру­
бок и гифов гриба и представляют, таким образом, объективную карти­
ну для оценки устойчивости пыльцы к развитию мицелия.
Таким образом, подтверждается сделанное на основании результа­
тов факторного анализа предположение о том, что в насаждении в зоне 
сильного промышленного загрязнения пыльца многих деревьев сосны
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Рис. 20. Частота форм сосны, выделенных в насаждениях ППП 1 (а), 
ППП 2 (б) и ППП К (в) по признаку устойчивости их пыльцы при ее прора­
стании к развитию грибного мицелия
толерантна к развитию на питательной среде грибного мицелия. Пыль­
ца отдельных деревьев сосны активно противодействует развитию гриб­
ного мицелия. Для обоснования явления устойчивости пыльцы к грибу 
и тестирования этой устойчивости требуется проведение дополнитель­
ных исследований, которые, в случае положительного результата, по­
зволят проводить отбор устойчивых к фитопатогенам форм древесных 
на ранних стадиях онтогенеза.
Изучение комплекса признаков мужской генеративной системы со­
сны выявило некоторые различия в структуре их взаимосвязи в зависи­
мости от условий произрастания родительских форм. Определяются эти 
особенности прямым воздействием токсикантов на генеративную сфе­
ру сосны или являются следствием отбора аномальных и неадаптивных 
генотипов, мутаций и адаптации оставшихся особей сосны и, как след­
ствие, изменения генетической структуры насаждений сосны? Для от­
вета на этот вопрос рассмотрим популяционные параметры исследуе­
мых насаждений сосны.
ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ НАСАЖДЕНИЙ СОСНЫ ПО 
ПРИЗНАКАМ МУЖСКОЙ ГЕНЕРАТИВНОЙ СФЕРЫ
Генетическая гетерогенность и разнокачественность особей в 
популяции считается фундаментальной основой популяционной 
адаптации растений и животных к разнообразным условиям среды 
(Калашник, 1992; Мамаев, Махнев, 1996; Карасев, Карасева, 1998; 
Безель и др., 2001; и др.). За всю историю изучения внутривидовой 
изменчивости древесных растений был создан банк данных о варь­
ировании анатомо-морфологических, физиолого-биохимических, 
кариологических признаков (Мамаев, 1973; Яблоков, 1980; Мама­
ев, Махнев, 1982; Путенихин, 1993, 2000; Муратова, Седельнико- 
ва, 1993; Муратова, 1994; Фарукшина, 1998; Шафикова, Калаш­
ник, 2000; и др.). Разработаны критерии уровня изменчивости при­
знаков (Мамаев, 1973; Мамаев, Махнев, 1996). Стабильность лес­
ного сообщества и эффективность средообразующей функции леса 
в большей степени связывают с уровнем индивидуальной изменчи­
вости особей (Мамаев, Махнев, 1996).
Литературные данные свидетельствуют о высоком уровне инди­
видуальной изменчивости в популяциях хвойных растений по мно­
гим качественным и количественным признакам репродуктивных 
органов (Мамаев, 1973; Шкарлет, 1974; Аникеев, 1996; Аникеев и 
др., 2000; Путенихин, 2000; Мамаев, Махнев, 1996; Фарукшина, 
1998; и др.), в том числе и по структурным и функциональным по­
казателям мужской генеративной сферы (Шкарлет, 1974; Некрасо­
ва, 1983; Третьякова, 1990; Мамаев, Махнев, 1996).
Свойство изменчивости популяционных параметров рассматри­
вают как механизм, обеспечивающий высокую адаптированность 
природных популяций живых организмов при смене условий су­
ществования (Безель и др., 2001). С другой стороны, уровень измен­
чивости признаков живых организмов зависит от условий обита­
ния (Калашник, 1992; Безель и др., 1998, 2001; Шафикова, Калаш­
ник, 2000; Буторина и др., 2001) и, значит, может служить критерием 
для оценки этих условий.
7.1. Индивидуальная изменчивость признаков 
пыльцы сосны
Для оценки варьирования признаков мужской репродуктивной 
системы сосны ранее нами был использован показатель коэффици­
ента вариации (СѴ). Обобщая приведенные выше данные об измен­
чивости исследуемых признаков пыльцы сосны, отметим следующее. 
При увеличении степени загрязнения среды аэрополлютантами 
возрастает степень внутрипопуляционной неоднородности для по­
казателей фертильности пыльцы и ее жизнеспособности на искусст­
венной питательной среде (прорастания и длины пыльцевой труб­
ки) (рис. 21). Наибольший уровень различий между насаждениями 
установлен для показателя прорастания пыльцы. Этот факт может 
свидетельствовать о дифференцирующем влиянии сильного уровня 
загрязнения среды, которое реализуется не только при формирова­
нии пыльцы, но также и в более поздние сроки — на этапе форми­
рования пыльцевых трубок.
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Рис. 21. Индивидуальная изменчивость признаков пыльцы насаждений 
сосны. Обозначения признаков см. в примеч. к табл. 26
Показатель степени развития грибного мицелия на препаратах 
пыльцы — наиболее сильно варьирующий признак на ППП 2 и
ППП К на всех этапах опыта. Относительно более низкий уровень 
индивидуальной изменчивости по данному признаку деревьев со­
сны ППП 1 свидетельствует о большей однородности этого насаж­
дения.
Наибольшие различия между насаждениями по СѴ установле­
ны для показателей прорастания пыльцы, уровня развития гриб­
ного мицелия на препаратах пыльцы на всех этапах опыта. Отме­
тим совпадение СѴ показателей фертильности пыльцы и длины 
пыльцевых трубок на 5-й день опыта для насаждений ППП 2 и 
ППП к.
Различия между ППП по степени варьирования показателя на­
копления крахмала в зрелой пыльце невелики. Более существенные 
различия между ППП установлены по варьированию содержания 
липидов в зрелой пыльце сосны. Таким образом, либо существую­
щие уровни загрязнения насаждений сосны не влияют на крахмал- 
синтезирующую систему пыльцы, либо ее стабильность — необхо­
димое условие нормального хода процессов микроспоро- и гамето- 
генеза и развития пыльцевого зерна.
Таким образом, загрязнение окружающей среды аэрополлютан- 
тами приводит к увеличению уровня изменчивости показателей 
пыльцы, характеризующих ее фертильность и жизнеспособность. 
Однако эта закономерность не является общей для всех изучаемых 
признаков, а также для всех ППП.
7.2. Дифференциация насаждений сосны 
по признакам мужской генеративной сферы
Известно, что структура популяций растений и животных изме­
няется закономерно в зависимости от условий существования (Ти­
мофеев-Ресовский и др., 1969; Майр, 1974; Шварц, 1980; Бахтияро­
ва, 1994; Безель и др., 2001). Группировка особей по принципу сход­
ства структурных или функциональных, качественных или коли­
чественных признаков позволяет выявить особенности структуры 
популяций в различных условиях существования и определить на­
правление отбора. Литературные данные о групповой изменчиво­
сти репродуктивных признаков хвойных, в том числе в условиях 
техногенного загрязнения среды аэрополлютантами, немногочис­
ленны (Правдин, 1964; Некрасова, 1981; Bobowicz, 1988; Романов­
ский, 1994; Аникеев, 1996; Аникеев и др., 2000).
На основе комплекса признаков мужской генеративной сфе­
ры нами было проведено изучение фенотипической и генотипи­
ческой структуры насаждений сосны в различных условиях про­
израстания. Целью дальнейшей работы было исследование осо­
бенностей дифференциации насаждений сосны и выявление де­
ревьев со стабильно высокими значениями показателей мужской 
генеративной системы, адаптированных к действию факторов 
внешней среды.
Использование метода кластерного анализа позволило выделить 
в каждом насаждении сосны по три группы (кластера) деревьев с 
высокими (первая группа), низкими (третья) и условно средними 
(вторая) значениями показателей жизнеспособности пыльцы. Ха­
рактеристика групп представлена в табл. 26-28.
Сравнительные исследования показали, что в фоновом насаж­
дении различия между группами деревьев по фертильности пыльцы 
и по всем показателям жизнеспособности пыльцы достоверны 
(табл. 26): четко выделяется как 1-я группа деревьев с высокими зна­
чениями качества пыльцы, так и 3-я группа деревьев — с низкими 
их значениями. Установлено, что на препаратах пыльцы деревьев 
1-й группы в достоверно меньшей степени развивается грибная ин­
фекция в течение всего опыта, чем деревьев 3-й группы.
Для пыльцы деревьев 1-й группы показан средний уровень на­
копления запасных питательных веществ. Пыльца деревьев 3-й 
группы характеризуется низким уровнем содержания крахмала и 
высоким — липидов.
Наиболее типичными для фонового насаждения являются дере­
вья 2-й группы — они встречаются с частотой 50,0 %, деревья 1 -й и 
3-й — с частотой соответственно 20 и 30 % (рис. 16).
В насаждении сосны в зоне сильного уровня загрязнения среды 
выявлены достоверные различия между деревьями 1-й группы и де­
ревьями других групп по показателю длины пыльцевой трубки 
пыльцы во все периоды ее роста (табл. 27). Пыльца деревьев 1-й 
группы характеризуется высоким содержанием крахмала (3,49 бал­
ла) и низким — липидов (2,54 балла). Степень развития на препа­
ратах пыльцы этих деревьев грибного мицелия наименьшая в дан­
ном насаждении (2,11 и 3,56 балла на 3-й и 5-й день опыта соответ­
ственно). Частота деревьев 1-й группы, характеризующихся высо­
кими значениями показателей жизнеспособности пыльцы, состав­
ляет 31,0 % (см. рис. 22).
Показатель
Средние значения исследуемых показателей по группам деревьев
Группа 1 Группа 2 Группа 3
1 92,54 ± 0,84 88,81 ± 1,33 77,89 ± 4,66
2 87,44 ± 1,95 81,92 ±2,24 62,47 ± 4,37
3 201,75 ±6,74 165,5 ± 6,70 149,89 ±7,00
4 300,38 ± 14,11 242,9 ± 5,80 175,67 ±6,41
5 3,25 ±0,23 3,33 ±0,17 2,91 ±0,33
6 3,47 ±0,22 3,21 ±0,29 3,57 ±0,13
7 1,00 ±0,00 1,46 ±0,18 2,56 ±0,41
8 2,38 ±0,33 2,85 ±0,19 3,44 ± 0,3
Показатель Значения t-критерия Стьюдента и достоверность различий между группами деревьев
11-2 * 1 - 3 t 2 - 3
1 2,37* 3,09** 2,25*
2 1,86 5,22*** 3,96***
3 3,81** 5,34*** 1,60
4 3,77** 8,01*** 7,79***
5 0,24 0,84 1,13
6 0,71 0,39 1,13
7 2,56* 3,80** 2,46*
8 1,21 2,24* 1,51
П р и м е ч а н и я .
1. Здесь и в табл. 27-29 признаки пыльцы: 1 — фертильность пыльцы, %; 2 — прора­
стание пыльцы, %; 3 —длина пыльцевой трубки на 3-й день, мкм; 4 — длина пыльцевой 
трубки на 5-й день, мкм; 5 — содержание крахмала в пыльце, баллы; 6 — содержание 
липидов, баллы; 7 — степень развития грибного мицелия на 3-й день, баллы; 8— степень 
развития грибного мицелия на 5-й день, баллы.
2. Здесь и в табл. 27, 28: * р < 0,05, ** р < 0,01, *** р < 0,001.
Показатель
Средние значения исследуемых показателей по группам деревьев
Группа 1 Группа 2 Группа 3
1 82,58 ± 3,16 82,19 ± 1,60 59,90 ± 13,78
2 62,66 ± 5,50 59,23 ± 4,78 26,05 ± 12,37
3 171,33 ± 5,46 130,25 ±4,47 55,75 ± 19,33
4 222,22 ± 9,02 166,88 ±6,52 77,25 ±28,18
5 3,49 ± 0,20 3,19 ± 0,17 3,19 ±0,42
6 2,54 ± 0,42 2,63 ± 0,22 2,70 ±0,59
7 2,11 ±0,31 2,94 ± 0,27 3,50 ± 0,29
8 3,56 ± 0,24 3,75 ±0,19 3,75 ±0,25
Показатель Значения t-критерия Стьюдента и достоверность различий между группами деревьев
1,-2 t , - 3 t 2- 3
1 0,11 1,60 1,61
2 0,47 2,70* 2,60*
3 5,81*** 5,75*** 2,61*
4 4  9 7 + * * 4,90*** 3,10**
5 1,14 0,64 0
6 0,19 0,22 0,11
7 2,02 3,27** 1,41
8 0,62 0,55 0
На ППП 1 по всем исследуемым показателям состояния мужской 
генеративной сферы четко выделяется 3-я группа деревьев — с очень 
низкими показателями фертильности пыльцы, прорастания и дли­
ны пыльцевой трубки (см. табл. 27). Степень развития грибного ми­
целия на препаратах пыльцы деревьев 3-й группы — наибольшая 
в насаждении (3,50 и 3,75 балла) в течение всего периода прорас­
тания пыльцы.
60,0 т
10,0 -I---------------------------------1---------------------------------
1-я группа 2-я группа 3-я группа
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Рис. 22. Частота деревьев выделенных групп в исследуемых насажде­
ниях сосны
Большая часть (55,2 %) модельных деревьев зоны сильного за­
грязнения была отнесена ко второй группе. Деревья этой группы* 
характеризуются высокими значениями показателей фертильности 
пыльцы и ее прорастания на питательной среде, сравнимыми с та­
ковыми для 1-й группы деревьев. Однако значения показателя дли­
ны пыльцевой трубки пыльцы деревьев 2-й группы достоверно 
ниже, а степень развития грибного мицелия на препаратах пыль­
цы деревьев 2-й группы выше, чем деревьев 1-й группы. Таким об­
разом, для наиболее многочисленной на ППП 1 2-й группы деревь­
ев характерна нестабильность показателей мужской генеративной 
сферы деревьев. Следовательно, высокие показатели фертильности 
пыльцы и прорастания пыльцы из зоны сильного загрязнения не 
могут служить надежными критериями ее качества.
Выявлены тенденции в содержании запасных веществ в пыльце 
сосны различных групп из зоны сильного загрязнения: в пыльце 
деревьев 1-й группы с высокой жизнеспособностью отмечен высо­
кий уровень накопления крахмала и низкий уровень — липидов, 
тогда как в пыльце деревьев 3-й группы — высокий уровень на­
копления липидов и относительно низкий уровень крахмала.
В зоне среднего уровня загрязнения среды так же четко дифферен­
цируются все три группы деревьев (табл. 28). Достоверные различия 
между группами установлены по четырем признакам — прорастанию
Показатель
Средние значения исследуемых показателей по группам деревьев
Группа 1 Группа 2 Группа 3
1 84,99 ± 3,33 84,89 ± 1,70 77,50 ± 11,51
2 84,15 ±3,10 73,35 ±3,31 47,67 ± 8,31
3 199,00 ± 3,98 153,70 ±4,23 107,25 ± 3,35
4 265,29 ± 6,29 209,70 ± 4,44 141,00 ± 11,82
5 3,28 ± 0,20 3,17 ± 0,17 3,33 ± 0,30
6 2,60 ± 0,45 3,18 ± 0,19 2,68 ± 0,63
7 1,14 ±0,14 1,70 ±0,30 2,00 ± 1,19
8 1,86 ±2,12 2,70 ±0,37 4,00 ± 0,00
Показатель Значения t-критерия Стьюдента и достоверность различий между группами деревьев
11-2 t | - 3 t 2- 3
1 0,03 0,63 0,64
2 2,38* 4,11** 2,87*
3 7,8*** 17,64*** 8,60***
4 7,22*** 9,28*** 5,44***
5 0,15 0,14 0,46
6 1,19 0,1 0,76
7 1,81 1,19 0,39
8 2,12* 15,29*** 3,51**
пыльцы на питательной среде, длине пыльцевой трубки на всех эта­
пах опыта и степени развития грибного мицелия на 5-й день опыта.
Для пыльцы деревьев 1-й группы характерен низкий уровень 
накопления липидов и высокий — крахмала. Препараты пыльцы 
деревьев 1-й группы в наименьшей степени поражаются грибком. 
Различия достоверны с деревьями как 2-й, так и 3-й группы. Пыль­
ца деревьев 3-й группы характеризуется высоким уровнем накоп­
ления как крахмала, так и липидов, степень развития на препа-
ратах пыльцы грибного мицелия наибольшая для данного насаж­
дения.
Наиболее многочисленными на ППП 2 являются деревья 2-й 
группы (см. рис. 22).
Достоверность различий между выделенными группами деревь­
ев по максимально доступному числу показателей оценивали при 
помощи метода дискриминантного анализа. Установлено, что пер­
вые две дискриминантные функции объясняют всю изменчивость в 
насаждениях (табл. 29). В фоновом насаждении и в зоне среднего 
уровня загрязнения на долю первой дискриминантной функции 
приходится 93,9-94,9 % общей дисперсии. Различия вдоль первой 
дискриминантной функции определяются показателем длины пыль­
цевых трубок на 5-й день опыта (ППП К), а также показателем 
прорастания пыльцы и уровнем накопления крахмала (ППП 2).
В насаждении в зоне сильного загрязнения информативная цен­
ность первой дискриминантной функции ниже (58,8 %). Следователь­
но, для ППП 1 возрастает значимость 2-й дискриминантной функ­
ции, на долю которой приходится 41,2 % общей дисперсии. Различия 
вдоль первой, наиболее информативно ценной дискриминантной 
функции определяются показателем длины пыльцевых трубок на 5-й 
день опыта, а вдоль второй — показателями фертильности пыльцы и 
уровня содержания в пыльце липидов (см. табл. 29).
Корректность классификации деревьев всех насаждений по при­
знакам мужской генеративной системы подтверждается также от­
сутствием трансгрессии полигонов выделенных групп деревьев 
(табл. 30).
Данные рис. 22 свидетельствуют о том, что типичными (наибо­
лее многочисленными) представителями всех исследуемых насажде­
ний являются деревья 2-й группы, которые по большинству пока­
зателей состояния мужской репродуктивной системы близки к их 
среднепопуляционным значениям (см. табл. 11, 14). Частота деревь­
ев 2-й группы возрастает при увеличении степени загрязнения сре­
ды аэрополлютантами и достигает наибольших величин в насаж­
дении в зоне сильного уровня загрязнения. Доминирование деревь­
ев 2-й группы во всех насаждениях сосны свидетельствует о давле­
нии стабилизирующего отбора, способствующего выживанию осо­
бей со средним фенотипом.
Наибольшие различия между насаждениями сосны выявлены по 
частоте деревьев 3-й группы: если в фоновых условиях доля их в
Результаты дискриминантного анализа
Признаки
Дискриминантная функция
Стандартизированные
коэффициенты
Коэффициенты
корреляции
1 2 1 2
П П П  1
1 - 0 ,1 5 -0 ,6 1 -  0,37 - 0 ,0 9
2 - 0 ,2 2 0,09 -  0,60 0,06
3 - 0 ,3 5 0,31 -  0,72 0,12
4 -  0,54 - 0 ,0 9 -  0,89 0,22
5 0,23 0,21 0,03 0,30
6 -  0,10 - 0 ,9 6 0,05 -  0,71
7 0,20 0,18 0,46 0,10
8 -  0,01 - 0 ,4 9 0,16 -  0,32
Собственное число 2,47 1,73
Накопленная дисперсия 0,59 1
Уровень значимости 1,83Е-05 0,002
П П П 2
1 -  0,31 -  0,50 0,05 0,22
2 1,04 1,71 0,29 0,31
3 - 0 ,0 5 - 0 ,6 5 0,70 - 0 ,2 6
4 1,15 0,21 0,70 -  0,13
5 0,58 -  0,27 0,00 -  0,12
6 -  0,10 0,81 -  0,04 0,46
7 0,27 0,80 - 0 ,0 9 0,08
8 0,17 0,31 -  0,23 -  0,08
Собственное число 15,25 0,83
Накопленная дисперсия 0,95 1
Уровень значимости 3,1ЗН-05 0,272
П П П К
1 0,18 - 0 ,8 0 0,27 0,27
2 0,42 1,05 0,37 0,68
3 0,41 - 0 ,5 5 0,32 -  0,37
4 0,84 0,04 0,71 -  0,06
5 0,36 0,13 0,09 0,11
6 0,36 - 0 ,6 5 0,01 -  0,51
7 -0 ,2 1 0,11 -  0,28 -  0,30
8 0,18 0,03 -  0,14 -  0,31
Собственное число 6,95 0,45
Накопленная дисперсия 0,94 1
Уровень значимости 1,44Е-06 0,275
Корректность распределения по группам деревьев сосны 
исследуемых насаждений
Группа Корректность 
классификации, %
Число особей, шт.
Группа 1 Группа 2 Группа 3
ППП 1
Группа 1 88,89 8 1 0
Группа 2 100 0 13 0
Группа 3 100 0 0 7
Сумма 8 14 7
Среднее 96,55
ППП 2
Группа 1 1001 4 0 0
Группа 2 1 100 0 11 0
Группа 3 100 0 0 6
Сумма 4 11 6
Среднее 100
ППП К
Группа 1 100 9 0 0
Группа 2 100 0 15 0
Группа 3 83,33 0 1 5
Сумма 9 16 5
Среднее 96,67
П р и м е ч а н и е .  В строках — наблюдаемая классификация, в колонках — ожидае­
мая классификация.
насаждении приблизительно равна таковой деревьев 1-й группы 
(30,0 и 26,7 %), то в зоне сильного уровня загрязнения частота де­
ревьев 3-й группы в 2 раза ниже частоты деревьев 1-й группы (13,8 
против 31,0 %).
Представленные на рис. 17-24 данные позволяют оценить сте­
пень сходства и различий между аналогичными группами деревьев 
различных насаждений сосны по показателям состояния мужской 
репродуктивной системы. Следует отметить, что характеристики де-
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Рис. 23. Фертильность пыльцы выделенных групп деревьев сосны в ис­
следуемых насаждениях
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Рис. 24. Прорастание пыльцы выделенных групп деревьев сосны в ис­
следуемых насаждениях
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Рис. 25. Длина пыльцевых трубок на 3-й день опыта в группах деревьев 
исследуемых насаждений
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Рис. 26. Длина пыльцевых трубок на 5-й день опыта в группах деревьев 
исследуемых насаждений
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Рис. 27. Содержание крахмала в пыльце выделенных групп деревьев 
исследуемых насаждений сосны
1-я группа 2-я группа 3-я группа
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Рис. 28. Содержание липидов в пыльце выделенных групп деревьев ис­
следуемых насаждений сосны
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Рис. 29. Развитие грибной инфекции на препаратах прорастающей пыль­
цы на 3-й день опыта в группах деревьев насаждений сосны
1-я группа 2-я группа 3-я группа
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Рис. 30. Развитие грибной инфекции на препаратах прорастающей пыль­
цы на 5-й день опыта в группах деревьев насаждений сосны
ревьев аналогичных групп различных насаждений сосны не совпа­
дают. К примеру, показатель фертильности пыльцы деревьев 1-й 
группы в зоне сильного загрязнения равен 82,58 %, в зоне среднего 
загрязнения — 84,99 %, в фоновых условиях — 92,54 % (рис. 23). 
Для данного показателя, а также для показателей, характеризую­
щих прорастание пыльцы и рост пыльцевых трубок на питатель­
ной среде, выявлена единая тенденция возрастания их значений в 
аналогичных группах деревьев по мере снижения степени техноген­
ной нагрузки (рис. 23-26). Различия могут достигать 2,3-2,8 раза.
Фактически в насаждении в зоне сильного техногенного загрязне­
ния отсутствует как таковая 1-я группа, которая ранее была оха­
рактеризована как группа с хорошими показателями качества 
пыльцы, поскольку значения показателей пыльцы деревьев этой 
группы по величине соответствуют значениям показателей 2-й и 
3-й групп деревьев ППП К.
В то же время в насаждении на ППП 1 выявлена группа деревь­
ев (3-я) с очень низкими значениями исследуемых признаков пыль­
цы, для которой не найдено аналогов в других насаждениях сосны.
Различия в уровне накопления запасных питательных веществ 
в пыльце сосны между аналогичными группами деревьев различ­
ных насаждений касаются преимущественно липидов: в пыльце 
фонового насаждения их содержание выше в 1,2-1,4 раза, чем в пыль­
це из зоны сильного загрязнения, а также из зоны среднего загряз­
нения (за исключением 2-й группы деревьев) (рис. 27-28).
Данные рис. 29-30 отражают особенности развития грибного 
мицелия на препаратах пыльцы различных групп исследуемых на­
саждений. В пяти случаях из шести на препаратах пыльцы деревь­
ев сосны из зоны сильного загрязнения грибной мицелий развивал­
ся в большей степени, чем на препаратах пыльцы деревьев других 
насаждений.
Результаты исследования позволяют сделать вывод, что мужская 
генеративная сфера сосны обыкновенной в зоне сильного загрязне­
ния в высокой степени насыщена мутациями, которые обнаружи­
вают себя по снижению цитоморфологических и физиологических 
показателей пыльцы. Этот факт следует учитывать при отборе в 
зонах техногенного загрязнения устойчивых к загрязнению форм и 
проведении селекционных работ.
ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ухудшение экологической обстановки в промышленно разви­
тых странах и дальнейшее глобальное нарастание техногенного 
стресса оказывают неблагоприятное воздействие на природные 
экосистемы. Леса в условиях атмосферного загрязнения выполня­
ют роль природного фильтра, препятствуя дальнему распростра­
нению загрязняющих веществ, очищая воздух промышленных зон 
путем механического осаждения твердых частиц, частичного погло­
щения и детоксикации. В таких условиях возрастает значимость ис­
следований, направленных на изучение структурных и функцио­
нальных параметров лесных экосистем и поиск критериев, своевре­
менно информирующих о неблагоприятных изменениях в фитоце­
нозах, обоснование и разработку системы мероприятий по сохра­
нению и восстановлению средостабилизирующих функций лесных 
экосистем, особенно в окрестностях промышленных центров.
Исследования цитоморфологической и функциональной полно­
ценности пыльцы и микрофенологических особенностей процесса 
микрогаметогенеза сосны обыкновенной, произрастающей в усло­
виях разной степени загрязнения внешней среды фторсодержащи­
ми аэрополлютантами, показали следующее. Каждую фазу разви­
тия мужского гаметофита сосны можно охарактеризовать комплек­
сом признаков, которые можно использовать для диагностики струк­
турных и функциональных нарушений пыльцы на разных стадиях 
ее развития. Микроспоры и пыльцевые зерна сосны без признаков 
цитоморфологических нарушений были оценены нами как фертиль­
ные. Показатель фертильности пыльцы определяли по совокупнос­
ти фертильной пыльцы.
Установлено, что показатель фертильности пыльцы снижается в 
ходе процесса микрогаметогенеза сосны. На основании результа­
тов проведенных исследований этап митозов гаплоидных ядер в 
период морфогенеза пыльцевого зерна сосны мы считаем критичес­
ким с точки зрения реализации биохимических и генетических на­
рушений, обусловленных как генотипом особи, так и факторами 
внешней среды, и рассматриваем его как сито для освобождения 
популяций сосны от генетического груза.
Установлены достоверно значимые различия по показателю фер­
тильности пыльцы сосны, сформированной в фоновых условиях, с 
одной стороны, и в зонах загрязнения — с другой. Сравнительные 
исследования выявили приблизительно равный уровень стерильной 
пыльцы в насаждениях из зон разной степени техногенного загряз­
нения. Эти данные позволяют рассматривать показатель фертиль­
ности пыльцы как чувствительный к малым уровням загрязнения. 
Отсутствие различий по показателю частоты стерильной пыльцы 
между зонами разных уровней загрязнения может свидетельство­
вать о естественном отборе в генеративной сфере на предшествую­
щих этапах развития генеративных органов либо о формирова­
нии в насаждениях в зонах техногенного загрязнения специфи­
ческого генофонда сосны, устойчивого к сильному и среднему 
уровням загрязнения вследствие элиминации неадаптивных форм 
и адаптации оставшихся особей.
Сравнительные исследования спектра аномалий пыльцы иссле­
дуемых насаждений сосны показали, что в зонах сильного и сред­
него уровня загрязнения цитологические проявления нарушений 
мужских гаметофитов сосны в 72,4—73,9 % случаев сопровождают­
ся явными морфологическими нарушениями. В фоновых условиях и 
в зоне слабого техногенного загрязнения среды нарушения процес­
са микрогаметогенеза проявляются преимущественно изменением 
цитологических картин микрогаметогенеза сосны и лишь в 33,2 и 
44,9 % случаев соответственно они сопровождаются морфологичес­
кими аномалиями. Анализ данных литературы позволяет сделать 
вывод о мутагенной природе отмеченных нарушений. Различия в 
спектре аномалий пыльцы различных насаждений сосны могут быть 
следствием влияния загрязняющих веществ на биохимические и 
физиологические процессы, генезисом мутаций de novo в генератив­
ной сфере, а также изменением генетической структуры насажде­
ний вследствие элиминации отдельных генотипов из зон загрязне­
ния. Выявленные особенности спектра нарушений микроспор и 
пыльцы сосны различных насаждений свидетельствуют о сложив­
шейся в каждом насаждении интегрированной системе, представ­
ленной, с одной стороны, условиями внешней среды, а с другой — 
специфическим генофондом сосны.
Результаты изучения морфоцитологической полноценности 
пыльцы сосны свидетельствуют об интенсивном отборе мутантных 
и неадаптивных гаметофитов сосны на начальных этапах микро-
гаметогенеза. Можно предположить, что к началу пыления в по­
пуляциях пыльцы модельных деревьев сосны остаются более-менее 
полноценные гаплотипы, в хромосомном наборе которых отсутству­
ют мутации, препятствующие их развитию (по крайней мере на 
данной стадии).
Зрелая пыльца деревьев сосны, произрастающих в фоновых ус­
ловиях, характеризуется высокими значениями показателя прора­
стания на искусственной питательной среде. Для пыльцы сосны, 
сформированной в зонах техногенного загрязнения, отмечено сни­
жение данного показателя. Установлено, что степень снижения зна­
чений исследуемых показателей пыльцы зависит от уровня загряз­
нения среды аэрополлютантами. Так, различия между исследуемы­
ми показателями пыльцы фонового насаждения и насаждением из 
зоны среднего уровня загрязнения незначительны, тогда как меж­
ду пыльцой вышеназванных насаждений и насаждения из зоны 
сильного уровня загрязнения среды достоверно значимы по многим 
признакам.
Использование гистохимических методов исследования позволи­
ло выявить некоторые общие закономерности и особенности биоло­
гии пыльцы изучаемых насаждений. Так, пыльца всех насаждений 
характеризуется высоким уровнем содержания крахмала. Различия 
между ППП отсутствуют как по средним значениям признака, так 
и по его изменчивости в насаждениях сосны. Выявлены различия 
между насаждениями по показателю накопления липидов в зрелой 
пыльце сосны: наибольшее их содержание отмечено в пыльце фоно­
вого насаждения, достоверно меньшее — в насаждениях из зон заг­
рязнения. В фоновом насаждении отмечена достоверно большая ча­
стота деревьев с высоким (3-4 балла) уровнем накопления липи­
дов.
Крахмалсинтезирующая система пыльцы сосны оказалась отно­
сительно более стабильной — существенные изменения признака 
были отмечены лишь в насаждении в зоне сильного техногенного 
загрязнения. На основании выявленных нами особенностей накоп­
ления запасных питательных веществ в пыльце сосны различных 
насаждений можно сделать вывод о том, что интенсивное накопле­
ние крахмала в микроспоре и пыльцевом зерне сосны является необ­
ходимым условием его развития. Следует отметить, что накопление 
липидов в пыльце модельных деревьев сосны находится в зависи­
мости как от индивидуальных особенностей деревьев, так и от сте­
пени загрязнения среды аэрополлютантами: чем выше уровень тех­
ногенной нагрузки, тем выше доля пыльцы с малым содержанием 
липидов. Наблюдали увеличение уровня паратипической измен­
чивости по содержанию липидов в пыльце уже при среднем уровне 
загрязнения среды аэрополлютантами.
Проведенные исследования показали, что пул пыльцы насаж­
дения из зоны сильного уровня техногенного загрязнения, подвер­
женный в период ее формирования токсическому и мутагенному 
действию аэрополлютантов, насыщен мутациями. Наибольшие 
различия между насаждениями установлены по показателю про­
растания пыльцы на питательной среде, что свидетельствует о диф­
ференцирующем влиянии сильного уровня загрязнения среды на 
этапе формирования пыльцевой трубки.
На основании результатов проведенных исследований предста­
вим краткую характеристику мужской генеративной сферы сосны, 
произрастающей в различных экологических условиях.
Развитие культур сосны в зонах техногенного загрязнения с мо­
мента их заложения происходило под постоянным воздействием 
разных концентраций высокотоксичных фторсодержащих аэропол­
лютантов техногенного происхождения.
Насаждения сосны из зоны сильного уровня загрязнения харак­
теризуются:
1) снижением среднепопуляционных значений признаков фер­
тильности пыльцы, прорастания пыльцы на искусственной пита­
тельной среде, длины пыльцевых трубок пыльцы по сравнению с 
ППП 2 и ППП К;
2) возрастанием дисперсии изучаемых признаков пыльцы;
3) выраженной левосторонней асимметрией показателей каче­
ства пыльцы при исследовании фенотипической структуры насаж­
дений;
4) изменением структуры связей изучаемых признаков пыльцы, 
их дезинтеграцией;
5) уменьшением значений групповых средних величин исследу­
емых признаков пыльцы при изучении дифференциации насажде­
ний сосны.
Для пыльцы из зоны среднего уровня загрязнения было также 
отмечено снижение показателей по сравнению с уровнем фонового 
насаждения, выраженное в меньшей степени. Следует отметить, что 
уровень различий по большинству признаков между зонами силь­
ного и среднего уровней загрязнения был выше, чем между зоной 
среднего уровня загрязнения и фоновым насаждением.
Причинами выявленных особенностей мужской генеративной 
сферы сосны могут быть:
— токсическое действие аэрополлютантов, которое приводит к 
физиолого-биохимическим нарушениям соматических и генератив­
ных тканей и, как следствие, к формированию физиологически не­
полноценного потомства;
— мутагенное действие аэрополлютантов, воздействующее на 
генеративные органы непосредственно или опосредованно — через 
питающие ткани и химически измененные продукты метаболизма, 
результатом которого является возрастание генетической несбалан­
сированности мужских гаметофитов;
— мутантная природа генотипов сосны из зон техногенного за­
грязнения. Произрастающие в насаждениях в зонах сильного и сред­
него уровней загрязнения особи сосны должны иметь широкую нор­
му реакции, позволяющую им обитать при сильно измененных, не­
типичных для вида условиях. Сама возможность существования в 
этих условиях особей свидетельствует об их мутантной природе. 
Мутации позволяют им адаптироваться и произрастать при высо­
ких уровнях техногенного загрязнения, но в то же время они могут 
быть причиной генной и хромосомной несбалансированности со­
матических и генеративных тканей и, как следствие, высокой час­
тоты генетически неполноценных гамет.
Таким образом, несмотря на имевший место отбор чувствительных 
форм в более ранний период их онтогенеза, а также на возможную адап­
тацию толерантных и устойчивых форм сосны, произрастающих в зоне 
сильного загрязнения, генеративная сфера сосны реагирует на техно­
генное загрязнение увеличением частоты морфоцитологических ано­
малий в мужской генеративной сфере и снижением жизнеспособности 
пыльцы. Выявленный нами высокий уровень отбора мужских гамето­
фитов в условиях среднего и слабого уровня загрязнения среды аэро- 
поллютантами, сравнимый с таковым при сильном загрязнении, свиде­
тельствует о высокой чувствительности генеративной сферы сосны к 
влиянию загрязняющих веществ и позволяет сделать вывод о возраста­
нии уровня генетического груза в генеративной сфере сосны под воз­
действием техногенных эмиссий. Ответная реакция мужской генера­
тивной сферы сосны из зон техногенного загрязнения — интенсивная 
элиминация аномальных и неадаптивных мужских гаметофитов.
Отсутствие токсических факторов в среде для проращивания пыль­
цы, единообразие условий проведения опыта позволяют сделать вывод 
о негативном влиянии техногенных эмиссий на мужскую генеративную 
сферу сосны и предположить генетическую (мутагенную) природу вы­
явленных закономерностей.
Для всех насаждений сосны выявлена разновременность наступ­
ления дегенеративных изменений микроспор и пыльцы, т. е. началь­
ные этапы дегенерации и элиминация микроспор и пыльцевых зе­
рен были выявлены нами на всех этапах развития мужского гаме­
тофита сосны. Таким образом, исследования только ранних этапов 
микрогаметогенеза (роста и формирования пыльцевого зерна) либо 
только поздних (зрелой пыльцы в момент начала пыления и прора­
стания) не позволяют в полной мере оценить уровень генетического 
груза в мужской генеративной сфере и, следовательно, мутагенный 
потенциал факторов внешней среды и возможные популяционные 
эффекты воздействия техногенного загрязнения. Результаты прове­
денного исследования свидетельствуют о необходимости проведе­
ния исследований процессов репродукции в динамике.
Высокая чувствительность процесса микрогаметогенеза к влия­
нию аэрополлютантов позволяет рекомендовать ее к использова­
нию в качестве тест-системы для диагностики состояния фитоцено­
зов, в том числе в условиях средних и слабых уровней загрязнения.
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